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Análisis filogenético de la Serie Lanceolatae Trel. del género Quercus,

Fagaceae

RESUMEN

Se presenta un primer intento para llevar a cabo un análisis filogenético con base en

caracteres morfológicos para reconocer al grupo denominado serie Lanceolatae

propuesto anteriormente, así como las relaciones filogenéticas entre las especies de la

misma serie. Para este estudio se incluyeron 30 especies de la sección Lobatae (encinos

rojos) pertenecientes a 19 series propuestas con anterioridad: tres especies de la serie

Lanceolatae, otras tres consideradas como representantes de tres series lejanas a

Lanceolatae y el resto son especies que presentan cierta similitud morfológica con las de

la serie Lanceolatae.

La revisión original de las características de las series y especies incluidas

mostró poca claridad en la delimitación de los taxa, por lo que se hizo necesaria una

revisión bibliográfica, una revisión detallada de la morfología de los ejemplares

herborizados (incluidos algunos tipos) y la realización de trabajo de campo, que

permitió reconocer la variación morfológica de las especies en estudio y establecer sus

límites. Esto condujo al hallazgo de tres especies nuevas para la ciencia, la redescripción

de una de la que sólo se conocía el material tipo y el reconocimiento de dos problemas

taxonómicos relacionados con uercus laurina , una de las especies medulares de este

estudio. Se presenta la sinopsis descriptiva de las especies incluidas en este trabajo.

El análisis filogenético requirió de la exploración de caracteres morfológicos

tradicionalmente utilizados en el reconocimiento de especies del género Quercus.

Asimismo se exploraron otros caracteres cualitativos relacionados con los tipos de

tricomas, depósito de ceras epicuticulares, tipos de estomas analizadas bajo el

microscopio electrónico de barrido y características obtenidas de arquitectura foliar

observadas en hojas que se sometieron a aclaramiento. Estos caracteres fueron

evaluados mediante los criterios inferenciales para postular homología a priori:



similitud, variación discreta, conjunción, herencia e independencia para considerar su

inclusión en el análisis filogenético.

El análisis filogenético mostró que la serie Lanceolatae es un grupo parafilético

y que la mayoría de las series representadas en este análisis y propuestas originalmente

en el grupo de encinos rojos, son artificiales. Se hace énfasis en que las relaciones

presentadas pueden ser modificadas al incluirse un número mayor de terminales y de

caracteres, pero de manera general éste análisis establece un punto de partida para la

realización de nuevas hipótesis filogenéticas en el género Quercus.
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CAPÍTULO I

FUNDAMENTOS, OBJETIVOS Y MÉTODO

1. Introducción

El género Quercus es el de mayor diversidad dentro de la familia Fagaceae. Su

distribución principal se presenta en las regiones templadas del hemisferio norte, en

algunas regiones tropicales y subtropicales del mismo o incluso existen algunas especies

en hábitats más secos, particularmente en el sureste de Asia y nororiente de África. En

América se distribuye desde Canadá hasta Colombia, incluyendo Cuba.

El género Quercus es de origen boreal y, según Jones (1986) alcanzó los límites

australes de su distribución actual durante el Mioceno, debido a los cambios climáticos

de ese período. Actualmente la mayoría de las especies están restringidas a áreas

geográficas y condiciones ambientales específicas (Camus, 1936-1952).

La riqueza específica en el género Quercus es dificil de precisar, aunque se

estima que puede haber entre 300 y 600 especies (Jones, 1986). Muller y McVaugh

(1972) citan alrededor de 250 especies para América, y es en México y en América

Central en donde el género tiene su mayor diversidad específica. Nixon (1993b) ha

estimado que existen de 135 a 150 especies.

El valor ecológico del género resalta debido a que sus especies son uno de los

elementos más abundantes en los bosques templados, además porque son hábitat para

plantas epífitas y para muchos animales vertebrados e invertebrados, siendo también

fuente de alimento para muchos de ellos. Desde el pundo de vista económico su

importancia se basa en que algunas especies son maderables y la madera está clasificada

como una de las de mayor calidad. En México, aunque la diversidad específica de

encinos es muy alta, la producción de madera de encino es baja comparada con la

europea, utilizándose principalmente para hacer pisos y mangos de herramienta. El buen

manejo directo o indirecto de nuestros recursos, y en este caso de las especies del género

3
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Quercus requiere de un conocimiento adecuado de las especies y grupos infragenéricos,

así como de las relaciones filogenéticas de los mismos.

En la actualidad hay poca controversia respecto a la propuesta de los dos

subgéneros en el género Quercus (Cyclobalanopsis y Quercus) y a los caracteres que los

definen. Tampoco hay polémica en el reconocimiento de grupos menores denominados

secciones tales como Lobatae (encinos rojos), Protobalanus (encinos dorados o

intermedios), Quercus (encinos blancos) y Cerris (Camus, 1936- 1952; Nixon, 1993;

Manos et al., 1999). Sin embargo, hay dudas sobre la delimitación taxonómica de los

g~pos de especies del mismo género originalmente denominados series, circunscritos y

descritos en su mayoría por Trelease (1924) y más tarde retomados por Camus (1936­

1952) como subsecciones. La mayoría de las series parecen ser grupos artificiales y

aunque Muller (1942) menciona que las series Acutifoliae, Reticulatae y Virentes son

naturales, éstas no se han analizado filogenéticamente.

Lo artificial e inexacto de la mayoría de las 133 series propuestas y descritas

originalmente por Trelease (1924) en su obra The Amerian Oaks (73 para los encinos

rojos, 59 para los encinos blancos y una para los encinos dorados) se puede apreciar al

revisar que las especies contenidas en algunas de ellas han resultado ser sinónimos de

especies presentes en otras series, además las descripciones originales de estas últimas

muestran que los caracteres citados, son en su mayoría ambiguos. Al respecto se debe

mencionar el comentario de Muller (1942), que dice que las series definidas por

Trelease (1924) en su mayoría son grupos artificiales y de delimitación confusa.

Trelease describe que los individuos de la serie Lanceolatae son árboles "más bien

pequeños", con ramillas "delgadas", hojas "medianas o pequeñas", lo cual adolece de

objetividad para agrupar adecuadamente a las especies . El mismo autor no hace

referencia exacta a su concepto de serie y se limita a decir que "en los grupos grandes

[se refiere a Erythrobalanus, Protobalanus y Lepidobalanus como subgéneros], las

especies caen de manera natural en reuniones más pequeñas [se refiere a las series] que
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difieren principalmente en la forma de la hoja, del fruto, etc., pero están de acuerdo con

los caracteres fundamentales" (Trelease op. cit. p. 19).

Algunos botánicos que han realizado estudios florísticos del género Quercus,

han utilizado a las series de Trelease para referirse a los grupos de especies de encinos

que describen o que citan (Muller, 1942; González-Villarreal, 1986; Valencia 1995), sin

hacer ninguna referencia respecto a lo arbitrario que puede resultar o no su uso.

Aparentemente, existen grupos de especies de Quercus que pueden ser denominados

series o subsecciones; sin embargo, los caracteres para delimitar a tales grupos en la

mayoría de los casos no son claros, consecuentemente las especies que se incluyen

necesitan ser revisadas. Los trabajos en los que se han analizado a alguno de estos

grupos son escasos, destacando el de Valencia (1994), quien trabajó la serie

Lanceolatae; el de Spellenberg y Bacon (1996), quienes estudiaron la subsección

Racemiflorae; Nixon y Muller (1992), quienes trabajaron la subsección Glaucoideae

(grupo de 30 a 35 especies) y el de Romero et al. (2000), quien analizó el complejo Q.

acutifolia-Q. conspersa de la serie Acutifoliae. Por lo anterior, este trabajo presenta un

estudio de la serie Lanceolatae Trelease (1924) de la sección Lobatae (encinos rojos) y

las relaciones filogenéticas de las especies que la integran.

Para poder llevar a cabo este estudio fue necesario considerar los antecedentes

taxonómicos que se han realizado en relación con el género Quercus y los particulares

de la serie Lanceolatae, mismos que se presentan en el apartado dos de este mismo

capítulo, seguido por los objetivos generales y específicos del mismo y el método

general desarrollado.

En el capítulo II se presentan los resultados, comenzando con una serie de

caracteres especiales explorados al microscopio electrónico de barrido (MEB) y bajo

microscopía óptica. Se evalúa la importancia de dichos caracteres en el reconocimiento

de las especies estudiadas. Posteriormente, en el capítulo III se presenta el análisis

filogenético, con el análisis de caracteres y de taxa, así como los criterios considerados
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para incluirlos o no en dicho análisis. La literatura citada es presentada al final de este

mismo capítulo .

Finalmente se presentan tres apéndices, el primero lista los ejemplares utilizados

para la obtención de caracteres especiales que se analizaron al MEB y mediante técnicas

de aclaramiento de hojas. El segundo contiene las sinópsis descriptivas de las especies

incluidas en este análisis. El tercer apéndice incluye los artículos publicados de este

esetudio.

2. Antecedentes

El género Quercus

La dominancia del género Quercus en las regiones templadas del hemisferio norte, así

como su importancia ecológica, económica y la dificultad para identificar a sus especies

ha propiciado que se haya generado abundante literatura taxonómica respecto a este

género. Sin embargo, la cita completa de la misma resultaría amplia y compleja para

este trabajo, por lo que a continuación se citan sólo algunos de los más importantes para

proporcionar un marco general sobre el grado de conocimiento actual en el género

Quercus, que servirá como base para el análisis que aquí se presenta.

Los primeros trabajos sobre el género Quercus se realizaron en el siglo XIX y

basicamente describen especies nuevas para la ciencia, o son florísticos , o bien tratan de

la organización de las especies dentro del género. Entre los principales que consideran

los encinos américanos destaca el trabajo de Michaux (1801) que describe 20 especies y

separa el género en dos grupos, teniendo en cuenta para ello el tiempo de maduración

del fruto (en Liebmann, 1869); el de Née (1801), que describe 16 especies nuevas de la

Nueva España y el de Humboldt y Bonpland (1809), que describen 20 especies nuevas.

Dignos también de mención son los trabajos de Schlechtendal y Chamisso (1830),

Bentham (1840), Martens y Galeotti (1843), Liebmann (1854), De Candolle (1864),

Oersted (en Liebmann, 1869), Bentham y Hooker (1880) YEngler y Prantl (1924-1942).
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En el siglo XX, los trabajos más trascendentes son el de Trelease (1924) en

donde trata de manera monográfica a las especies de encinos de América. Este es el

mejor intento que se ha dado para agrupar a las especies de Quercus de América

(Muller, 1942) en rangos infragenéricos. Posteriormente, se publica la obra monográfica

de Camus (1936-1952), la cual es considerada la más completa que se haya publicado

sobre el género para todo el mundo. Una diferencia importante entre estas dos

publicaciones es la jerarquía que cada autor asigna a los grupos infragenéricos.

Muller realizó numerosos trabajos, entre los que destacan el de 1936 para los

encinos del noreste de México, el de 1942 de los encinos de Centroamérica y el que

realizó con MeVaugh (1972), que trataron sobre la validez y sinonimia de las especies

de encinos descritos por Née (1801) y por Humboldt y Bonpland (1809). En 1951 el

profesor Maximino Martínez comenzó un trabajo en el que pretendió describir los

encinos de México. Publicó una serie de artículos en los que trata grupos de especies de

encinos. Este trabajo tiene el mérito de incluir a casi todas las especies descritas hasta el

momento para México, pero el profesor murió antes de concluirlo. Martínez consideró

como válidas a varias especies que actualmente son sinónimos.

Posteriormente surgieron una serie de trabajos regionales para nuestro país. En

donde se presentan descripciones de las especies encontradas en cada región

acompañadas de claves para su identificación y algunos comentarios sobre su

distribución o la delimitación de algunas de las especies. El pionero en este tipo de

trabajos es McVaugh (1974), quien realizó un estudio florístico para el territorio de

Nueva Galicia en el que incluye descripciones detalladas. Posteriores a éste se

publicaron las especies del género Quercus para el Valle de México (Espinosa, 1979),

Jalisco (González Villarreal, 1986), Michoacán (Bello y Labat, 1987), de la mayor parte

del estado de Nuevo León (Banda, 1974), Aguascalientes (De la Cerda, 1989), Puebla

(Vázquez, 1992), estado de México (Romero, 1993) y Guerrero (Valencia, 1995). Otros

trabajos que consideran la diversidad general de Quercus en todo el territorio mexicano

7



son el de Nixon (1993b), el de González (1993) Yel de Valencia (2004), aunque éstos

aún son preliminares, permiten tener una idea aproximada de la riqueza de este género

en México.

Estos trabajos florísticos, han servido como base para estudios posteriores, que

implican análisis realizados a complejos de especies o delimitación de grupos de

especies, como el de Spellenberg y Bacon (1996), que estudiaron la subsección

Racemiflorae; el de Nixon y Muller (1992), que trabajaron la subsección Glaucoideae,

encontrando como carácter sinapomórfico los cotiledones fusionados en los frutos; el de

Valencia (1994), que trabajó la serie Lanceolatae, y el de Romero et al. (2000), que

analizó el complejo Q. acutifolia - Q. conspersa.

Otros trabajos en el género Quercus a nivel de subgénero y de sección han sido

los realizados por Nixon (1993a) y Manos et al. (1999) .

Serie Lanceolatae

La serie Lanceolatae pertenece al subgénero Quercus y a la sección Lobatae Loudon

(encinos rojos) (Nixon, 1993a). Fue descrita originalmente por Trelease (1924)

incluyendo 15 taxa (nueve especies y seis categorías infraespecíficas) con distribución

en la "Meseta Mexicana" y en las cordilleras o sierras adyacentes. Dichos taxa son:

Quercus cuajimalpana Tre1., Q. tlapuxahuensis A. OC., Q. tlapuxahuensis varo

obconica Tre1., Q. lanceolata Humb. et Bonp1., Q. laurina Humb. et Bonpl., Q. major

Trel., Q. barbinervis Benth., Q. affinis Scheidw., Q. affinis forma commutata Trel., Q.

ocoteaefolia Liebm., Q. ocoteaefolia forma podocarpa Trel., Q. ocoteaefolia forma

confusa Trel., Q. bourgaei Oersted y Q. bourgaei varo ilicifolia Trel. (cuadro 1).

La descripción que Trelease (1924) presenta para el grupo es la siguiente:

"[Árboles más bien pequeños con ramillas delgadas más o menos glabras, yemas

ovoides, hojas medianas o pequeñas generalmente lanceoladas, moderadamente largas

pecioladas, enteras, o con aristas cortas o poco dentadas; generalmente glabrescentes,
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venas más o menos elevadas en ambas superficies y fruto anual o bianual, más bien

pequeño, cortamente pedicelado con escamas adpresas, canescentes o glabras]". En esta

serie, Trelease (1924) incluyó especies que presentan características parecidas a las de

otras especies en otras de sus series. Posteriormente, Camus (1932) propuso el cambio

de nombre de Q. major a Q. treleaseana, ya que el primero se había utilizado en 1915

por Nakai para denominar a un encino japonés.

Muller y McVaugh (1972) propusieron vanos sinónimos para Q. laurina,

algunos de ellos ubicados en la misma serie y otros en series diferentes, así Q.

lanceolata Humb. et Bonpl., Q. chrysophylla Humb. et Bonpl., Q. tridens Humb. et

Bonpl., Q. barbinervis Benth., Q. tlapuxahuensis A OC. Q. ocoteaeJolia Liebm., Q.

nitens varo major A nc., Q. major (A OC.) Trel., Q. bourgaei Trel., Q. roseovenulosa

Trel., Q. caeruleocarpa Trel., y Q. treleaseana Camus fueron considerados como

sinónimos y la serie Lanceolatae quedó unicamente con nueve taxa (cuadro 1).

Valencia (1994) realizó una revisión taxonómica de Q. affinis y Q. laurina de la

sene Lanceolatae, los cuales presentan ejemplares herborizados con parecido

morfológico, que en ocasiones dificulta su determinación y que incluso pueden llegar a

sugerir que se trata de una misma especie con alto grado de variación morfológica, es

decir, estas especies forman lo que se conoce como un complejo taxonómico. Para

conocer los límites de las especies involucradas o si bien se trataba de una sola especie,

Valencia (1994) estudió cuatro aspectos de Q. affinis y de Q. laurina: fenología,

anatomía de la madera, caracteres de arquitectura foliar y análisis palinológicos. Estos

caracteres permitieron diferenciar a las especies en cuestión, Valencia (1994) concluye

que Q. affinis y Q. laurina son dos especies taxonómicas diferentes y no una especie con

una amplia variación morfológica. También menciona la existencia de algunos

individuos que podrían tener un origen híbrido distribuidos hacia el este del Eje

Neovolcánico Transversal y en el norte de la Sierra de Oaxaca.
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Además de los sinónimos propuestos por Trelease (1924) y Muller y McVaugh

(1972) para Quercus laurina, Valencia (1994) propuso para el mismo taxon los

sinónimos Q. tlapuxahuensis var. obconica Trel. , Q. malinaltepecana Trel., Q.

zempoaltepecana Trel. y Q. bourgaei var. ilicifolia Trel. (cuadro 1). Asimismo propuso

la desaparición de las series Zempoaltepecana y Tridentes de Trelease (1924), el cambio

de serie de Q. cuajimalpana (originalmente en la serie Lanceolatae) a la serie

Mexicanae, y el cambio de serie de Q. acatenangensis Trel. (ubicada originalmente en la

serie Acatenangenses Trel.) a la serie Lanceolatae, de tal forma que la serie Lanceolatae

comprendería únicamente a tres especies taxonómicas: Q. affinis, Q. laurina y Q.

acatenangensis (cuadro 1).

La sinonimía y descripción que propuso Valencia (1994) para la sene

Lanceolatae se presentan en seguida:

Serie Lanceolatae Trel., Mem. Nat. Acad . Sci. 20: 139. 1924

= Serie Zempoaltepecana Trel., Mem. Nat. Acad. Sci. 20: 164. 1924.

= Serie Tridens Trel. , Mem . Nat. Acad . Sci. 20: 170. 1924.

"Árboles de talla mediana, de 10-25 (-40) m de alto; ramillas delgadas de 1-3.7

mm de grueso, glabras o con escaso tomento glabrescente; estípulas ausentes; yemas

ovoides, conoidales lustrosas o globosas, glabras o con escamas de margen ciliado, de 1­

4 (5.5) mm de largo. Hojas maduras con pecíolos de (1-)3-20 (-36) mm de largo,

ligeramente alados; láminas angostamente lanceoladas; elípticas; estrechamente

elípticas; elíptico-lanceoladas; lanceoladas y ovado-lanceoladas; margen entero o

ligeramente dentado-aristado hacia la mitad distal; superficies glabras o envés con

algunos pelos fasciculados y estipitados en las axilas de las venas secundarias o

vecindad de la vena media; areolas con arreglo azaroso; vena media con grosor de

moderado a delgado, de 1-2 % respecto al ancho total de la hoja. Polen tricolpado o

tricolporoidado. Frutos de maduración bianual. Se distribuyen en zonas templadas o

frías de la Sierra Madre Oriental, Sierra de Oaxaca, Sierra Madre del Sur, Eje

Neovolcánico Transversal, Chiapas y Centroamérica (Guatemala)".
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Cuadro l. Las columnas enlistan las especies del género Quercus que ha comprendido la serie
Lanceolatae de acuerdo con diferentes autores indicados en el primer renglón. Los nombres marcados con
asterisco * han sido ro uestos como sinónimos de . laurina los marcados con el si no "+" lo son

Q. affinis
Q. affinis commutata
Q. affinis forma
subintegra
Q. barbinervis
Q. bourgaei
Q. bourgaei varo
ilicifolia
Q. cuajimalpana
Q. lanceolata
Q. laurina
Q. major
Q. ocoteifolia
Q. ocoteifolia forma
confusa
Q. ocoteifolia forma
podocarpa
Q. tlapuxahuensis
Q. tlapuxahuensisvaro
obconica

Q. affinis
Q. affinis commutata
Q. affinis forma
subintegra
Q. barbinervis"
Q. bourgaei"
Q. bourgaei varo
ilicifolia
Q. cuajimalpana
Q. lanceolada"
Q. laurina
Q. treleaseana"
Q. ocoteifolia"
Q. ocoteifolia. forma
confusa
Q. ocoteifolia .forma
podocarpa
Q. tlapuxahuensis*
Q. tlapuxahuensis varo
obconica

Q·affinis
Q. affinis commutata+
Q. offlnls forma subintegra+

Q. bourgaei varoilicifolia*

Q. cuajimalpana (serie Mex. )

Q.laurina

Q. ocoteifolia forma confusa+

Q. ocoteifolia .forma
podocarpa+

Q.tlapuxahuensis varo
obconica"

Q. acatenangensis
Q. offinis

Q. laurina

3. Objetivos

Objetivo general. Reconocer el grupo monofilético que peda denominarse serie

Lanceolatae a través de los caracteres sinapomórficos que lo definen, así como las

relaciones filogenéticos de las especies que la integran.

Objetivos particulares

1.- Analizar las características de estomas, ceras, tricomas y patrones de venación de las

hojas de las especies de encinos involucrados en este estudio y evaluar su inclusión en el

análisis cladístico de este trabajo.

2.- Describir mediante caracteres morfológicos a las especies de la serie mencionada.

3.- Conocer la distribución estatal particular de cada especie de la serie Lanceolalae.
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4. Método

Los aspectos desarrollados para cumplir con los objetivos anteriores se describen a

continuación de manera general para la totalidad de este trabajo, y de manera particular

y detallada se describen en cada apartado correspondiente a cada uno de los análisis

realizados.

Criterios de inclusión de taxa. Se adoptó como base el esquema de

clasificación de especies y series propuesto por Trelease (1924) para encinos del

continente americano. Se revisaron las especies propuestas para la serie Lanceolatae así

como los caracteres que definen tanto a las especies como a la serie. La ambigua

delimitación de la serie condujo a una detallada revisión morfológica de ejemplares de

herbario (incluyendo tipos o fotografias de los mismos), de individuos en el campo y de

descripciones originales de todas las especies de la sección Lobatae, que comparten con

Q. affinis, Q. laurina y Q. acatenangensis la forma de la hoja y el grado de pelosidad,

conduciendo a incluir en este análisis un total de 30 especies representantes de 17 series

diferentes de encinos.

Obtención de caracteres. Se analizaron caracteres morfológicos tradicionales

como hábito (árboles o arbustos), yemas (forma, escamas, pubescencia), ramillas

(grosor, lenticelas y pubescencia), hojas (forma general, forma del ápice, de la base,

pubescencia del haz y envés, tipo de epidermis), venación (curso y número), fruto

(forma general de la copa y la bellota y tiempo de maduración) así como su variación de

tales caracteres en los ejemplares de los herbarios FCME, MEXU y ENCB. Esto

permitió delimitar morfológicamente grupos homogéneos de individuos que fueron

preliminarmente considerados como especies. Adicionalmente, y atendiendo a los

caracteres que han sido considerados de mayor utilidad en el reconocimiento de especies

en encinos, se analizaron los caracteres foliares de tricomas, patrones de venación y se

exploró la utilidad taxonómica de los estomas y de las ceras epicuticulares del envés de

las hojas de encinos.
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Análisis de datos. Los datos obtenidos fueron analizados mediante las pruebas

inferenciales que presuponen homología a priori: similitud, variación discreta,

conjunción, herencia e independencia (De Pinna, 1991; De Luna y Mishler, 1996) para

evaluar su posible inclusión en el análisis filogenético . Con los caracteres obtenidos se

construyó una matriz en el programa WinClada (Nixon, 1999a) . Los análisis cladísticos

se hicieron utilizando el programa NONA (Goloboff, 1997).

Descripción y nomenclatura de las especies incluidas. Se revisaron las

descripciones originales, los ejemplares tipo asociados con los nombres de las

sinonimias propuestas para las especies del complejo Q. a./finis - Q. laurina y de las

especies con parecido morfológico a éstas. Se realizaron visitas a la mayoría de las

localidades en donde fueron colectados los tipos de los sinónimos mencionados. El

objetivo de estas actividades fue conocer la variación morfológica de las especies en

ejemplares herborizados y en el campo, comprobar la sinonimia correspondiente,

conocer la historia nomenclatural, delimitar de manera tradicional a las especies y ubicar

adecuadamente a los ejemplares revisados en las especies correspondientes para la

elaboración de la matriz de caracteres.
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CAPITULO 11

OBTENCIÓN Y DESCRIPCIÓN DE CARACTERES ESPECIALES

1. Estomas y ceras epicuticulares

Introducción

Entre las estructuras más utilizadas y de fácil acceso para caracterizar especies de

encinos están las hojas. La epidermis foliar tiene numerosos caracteres que con

frecuencia han mostrado ser buenos indicadores de la familia, el género y algunas veces

también de la especie. Entre estos se encuentran los estomas y las ceras epicuticulares

(Metcalfe y Chalk, 1979; Mauseth, 1988; Uzunova el al. , 1997).

El tipo de aparato o complejo estomático en hojas maduras (referente a la forma

y arreglo de las células subsidiarias) ha mostrado ser uno de los caracteres más

importantes en estudios taxonómicos de plantas vasculares (Metcalfe y Chalk, 1979;

Baranova, 1987; Uzunova el al., 1997). Uzunova el al. (1997) estudiaron el tipo de

complejo estomático de encinos europeos del Mediterráneo. Señalan que este carácter

puede definir grupos y proponen que el tipo de estoma cic1ocítico es el más primitivo en

los encinos explorados. En apoyo a su propuesta encontraron el tipo cic1ocítico en hojas

fósiles de encinos. Otros caracteres que se consideran de importancia taxonómica son la

forma general de los estomas, el borde externo del poro del mismo, así como la pieza

"T" que corresponde al engrosamiento cuticular formado por la unión de las células

guarda en posición polar.

Recientemente el uso del microscopio electrónico de barrido (MEB) ha

permitido hacer numerosas observaciones morfológicas mas finas de diferentes

estructuras en distintos grupos de vegetales, con relativamente poco esfuerzo y en poco

tiempo. Esta herramienta permitió a Bussotti y Grossoni (1997) estudiar la superficie

abaxial de las hojas de encinos europeos y analizar los caracteres de los estomas y de las

ceras epicuticulares. Por otro lado, Barthlott el al. (1998) investigaron con el MEB el

significado sistemático de los cristaloides de ceras epicuticulares de cerca de 13 000
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especies de diferentes grupos de angiospermas y de todos los géneros de gimnospermas.

Ellos encontraron patrones característicos de depósito de ceras para algunos taxa. A

pesar de los estudios mencionados , no existen estos tipos de análisis para especies de

encinos del continente americano, particularmente para encinos mexicanos.

El propósito del presente estudio es explorar, de manera cualitativa caracteres

estomáticos y de ceras epicuticulares en el envés de hojas en algunas especies de

encinos de la sección Lobatae (encinos rojos, los cuales son endémicos del continente

americano), observados al microscopio de luz y al MEB y conseguir datos que puedan

ayudar a caracterizar a las especies involucradas. Este trabajo forma parte de una

revisión morfológica y taxonómica de un grupo de especies de encinos de la sección

Lobatae, cuyo objetivo principal es conocer las relaciones filogenéticas de dicho grupo.

Método

Se analizaron al microscopio de luz compuesto el tipo de complejo estomático y las

características de la pieza T de 30 especies de encinos, para lo cual se muestrearon hojas

maduras de ejemplares herborizados, de una a tres hojas por especie, dependiendo de la

disposición de material y de la variación observada (ver apéndice para lista de especies y

ejemplares utilizados previa autorización). Las hojas obtenidas se sometieron a

aclaramiento mediante la técnica de Dilcher (1974). Posteriormente se montaron en

resina sintética entre dos vidrios de tamaño adecuado para cada una. Cuando las

preparaciones pudieron ser manipuladas (aproximadamente después de dos meses de su

elaboración) se observaron al microscopio de luz a aumentos de 160 X (16 X ocular, 10

X objetivo) para conocer el tipo de complejo estomático presente.

Por otro lado, se hicieron cortes transversales de hojas de encinos que se observaron

al MEB para conocer la estructura de los estomas de los encinos analizados en este

trabajo. Los cortes se elaboraron a mano en hojas frescas de Quercus crassipes. Estos

posteriormente se cubrieron con oro con una ionizadora Emitech K 500. Las
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observaciones, utilizando el MEB Hitachi 2460-N, se centraron en los estomas cortados

transversalmente.

Asimismo las observaciones al MEB mostraron las células guarda emergentes

respecto a la superficie del envés en algunas de las especies estudiadas y otras especies

con células no emergentes . También fue posible observar la ornamentación de las

paredes de las células guarda que forman el vestíbulo, la forma de la abertura externa de

los estomas, el borde externo o anillo de las células guarda, además de la presencia de

ceras y la forma de sus cristaloides en el envés de las hojas de las especies analizadas.

Las muestras se tomaron de hojas maduras provenientes de uno a tres ejemplares

herborizados por especie, dependiendo de la disposición de material y de la variación

observada. Tales ejemplares fueron los mismos que los utilizados para las observaciones

al microscopio óptico (ver apéndice 1para lista de especies y ejemplares utilizados). Las

muestras consistieron de fragmentos cuadrados de aproximadamente 7 mm de lado,

tomados en todos los casos de la parte media de las hojas. Éstos fueron montados en los

portamuestras con el envés hacia arriba y se cubrieron con oro con la ionizadora

indicada arriba; después fueron examinados en vista frontal y fotografiados mediante el

empleo del MEB Hitachi 2460-N.

El análisis de resultados se basa solamente en aspectos cualitativos. Los posibles

aspectos cuantitativos no fueron considerados debido a que el tamaño de muestra por

especie no es adecuado para tal propósito.

Resultados

Observaciones al microscopio de luz

La observación de hojas aclaradas con el microscopio de luz reveló dos tipos de

complejos estomáticos en los encinos estudiados : anomocítico y ciclocítico. En el tipo

anomocítico las células que rodean a las células guarda no presentan diferencias con el

resto de las células epidérmicas, mientras que en el tipo ciclocítico, las células guarda

están rodeadas por un anillo de células subsidiarias (figuras 1 y 2). De las 30 especies de
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Células guarda

Cavidadínte
antecamara

6 estomática

Figuras 1 Y 2. Tipo de complejo estomático en encinos . 1. Anomocítico; 2
ciclocítico. Figura 3. Forma de la pieza "T". A. Pieza "T" delgada y linear. B.
delgada y forma "T"; C. grueso y forma triangular. Figura 4 y 5. Estoma de
Quercus crassipes (sección Lobatae) en corte transversal. Figura 6.
Reconstrucción de un estoma de Q. crassipes en corte transversal



encinos rojos analizados al microscopio óptico, 21 presentan complejo anomocítico,

siete son ciclocíticos y la condición de dos especies no pudo ser determinada (cuadro 2).

Cuadro 2. Relación de especies del género Quercus y tipo de complejo estomático que presentan, (n.o. =

no observado)

Especie Tipo de complejo Forma de la pieza "T"
estomático

Q. acatenangensis Anomocítico gruesa y triangular
Q. acutifolia Anomocítico delgada y lineal
Q. acherdophylla Ciclocítico delgada y T
Q. affinis Anomocítico delgada y lineal
Q. aristata Anomocítico delgada y T
Q. benthamii Ciclocítico gruesa y triangular
Q. candicans n.o. delgada y lineal
Q. crassifolia Anomocítico delgada y lineal
Q. crispitolia Anomocítico delgada y T
Q. crispipilis n.o. n.o.
Q. depressa Ciclocítico delgada y T
Q. eduardii Anomocítico delgada y lineal
Q. elliptica Anomocítico gruesa y triangulal
Q. emory Ciclocítico delgada y T
Q. gentryi Ciclocítico delgada y T
Q. hirtiifolia Anomocítico delgada y lineal
Q. laurina Anomocítico delgada y lineal
Q. mexicana Anomocítico delgada y T
Q. mullerii Anomocítico delgada y lineal
Q. nixoniana Anomocítico n.o.
Q. pinnativenulosa Anomocítico gruesa y triangular
Q. rubramenta Ciclocítico gruesa y triangular
Q. saltillensis Ciclocítico delgada y T
Q. sapotiifolia Anomocítico delgada y T
Q. seemanni Anomocítico delgada y lineal
Q. trinitatis Anomocítico gruesa y triangular
Q. viminea Anomocítico gruesa y triangular
Q. ocotei(olia Anomocítico gruesa y triangular
Quercus sp. J Anomocítico n.o.
Quercus sp. 2 Anomocítico n.o.
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Adicionalmente en las mismas muestras se hicieron observaciones sobre el

engrosamiento y la forma de la pieza T. Ésta se refiere a los engrosamientos cuticulares

formados por la unión de las células guarda en los polos de los estomas. Los estomas de

los encinos analizados pueden corresponder a uno de tres grupos: 1) con la pieza T

delgada y lineal (no forma una T); 2) los que la tienen delgada pero con forma de T y, 3)

los que la presentan gruesa y con forma triangular (figura 3). De las 30 especies de

encinos rojos observadas, nueve especies presentan la pieza T delgada y lineal , otras seis

la presentan gruesa y en forma triangular, nueve la tienen delgada y con forma de T

(cuadro 2).

Observaciones al MEB

Las observaciones al MEB de hojas frescas en corte transversal permitieron interpretar

la estructura de los estomas de los encinos analizados. Se encontró que las células

guarda tienen una extensión de cutícula que surge de su superficie superior, y que recibe

el nombre de borde o barra externa, tal como es descrito por Metcalfe y Chalk (1979),

Strasburger el al. (1985) y Fahn (1989). Estas prolongaciones permanecen abiertas

formando un domo incompleto como un arco protector que delimita externamente una

cavidad o vestíbulo. La parte inferior o piso de esta cámara está formada por un par de

prolongaciones intermedias denominadas crestas por Metcalfe y Chalk (1979). Éstas

tienen un borde grueso que delimita el poro u ostíolo y presentan movimientos que

producen la abertura y cierre del mismo. Las paredes que forman la cavidad o vestíbulo

pueden o no estar ornamentadas. Existe un tercer par de prolongaciones mas internas de

las células guarda; éstas corresponden a lo que se denomina bordes internos. Dichas

prolongaciones pueden observarse en una vista superficial y sólo cuando el poro

formado por las segundas prolongaciones está abierto. Éstas forman una cavidad interna

o antecámara estomática (figuras 4 - 6).

Características estomáticas

Las características estomáticas que pudieron ser comparadas en las observaciones al

MEB son: la emergencia respecto a la superficie del envés de las células guarda, la
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ornamentación de las paredes que forman la cavidad superior, la forma de la abertura

estomal externa, resultado de la interrupción de las prolongaciones exteriores de las

células guarda y el borde externo o superior de las mismas (anillo). Todas estas

características se analizaron en vista frontal. Es necesario aclarar que para Quercus

nixoniana no se incluyó material para analizar al MEB, debido a que no se había

diferenciado de Q. crispifolia y Q. salicifiolia. Por lo tanto, solamente se manejan 29

especies respecto a los caracteres obtenidos en MEE.

Respecto a la emergencia de las células guarda, éstas pueden o no ser emergentes

en diferentes niveles respecto al resto de la superficie de la hoja. Los encinos estudiados

pudieron ser agrupados en tres categorías fácilmente reconocibles de acuerdo a este

carácter:

• Con células guarda muy elevadas o conspicuamente emergentes. Este patrón está

presente solo en tres especies: Q. candicans, Q. crassifolia y Q. gentryi (figuras 7 y

8).

• Con células guarda eleveda o levemente emergentes. Este patrón está presente en Q.

acatenangensis, Q. acherdophylla, Q. affinis, Q. crisp ip ilis, Quercus sp. 1, Quercus

sp. 2, Q. laurina, Q. mexicana, Q. seemanni, Q. trinitatis y Q. ocoteifolia (figuras 9

y 10).

• Con células guarda no emergente o al mismo nivel que la superficie del envés . Las

células guarda no sobresalen, se observa una superficie casi lisa, interrumpida por

los poros de los estomas. Esta característica se observó en: Q. acutifolia, Q. emoryi,

Q. viminea, Q. sapotiifolia, Q. depressa, Q. eduardii, Q. saltillensis, Q. hirtiifolia,

Q. rubramenta, Q. aristata, Q. pinnativenulosa, Q. crispifolia, Q. mullerii. Q.

elliptica y Q. benthamii (figuras 11 y 12).
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Figura 7 - 12. Emergencia de las células guarda. 7. Q. gentryi. 8. Q. candicans con
células guarda muy elevadas. 9. Q. acherdophylla y 10. Q. affinis con células guarda
medianamente elevadas. 11. Q. elliptica y 12. Q. mullerii con células guarda al mismo
nivel que la superficie del envés.



La ornamentación de la pared interna de las células guarda que forman el piso de

la cavidad externa o vestibular muestra tres variantes: las que tienen paredes con barras

muy engrosadas transversalmente, las que presentan paredes ornamentadas con barras

delgadas y las que no presentan ornamentación. Del total de especies analizadas al

MEB, cinco presentan paredes no ornamentadas, 13 tienen paredes con barras delgadas

y 11 tienen barras muy engrosadas transversalmente (cuadro 3). Estas son:

• Pared con barras muy engrosadas transversalmente (muy ornamentada). Este tipo de

pared está presente en Q. candicans, Q. crassifolia, Q. viminea, Q. eduardii, Q.

emoryi, Q. benthamii, Q. mexicana, Q. cripifolia, Q. gentryi, Q. hirtifolia y Quercus

sp. 2. (figura 13).

• Paredes con barras delgadas (ornamentadas). Las barras que se presentan son

delgadas y no ocupan la totalidad del piso del vestíbulo. Este tipo se presenta en Q.

acatenangensis, Q. ajjinis, Q. acherdophylla, Q. acutifolia, Q. crispipilis, Q.

rubramenta, Q. laurina, Q. pinnativenulosa, Q. mullerii, Q. sapotiifolia, Q.

trinitatis, Q. ocoteifolia, Quercus sp. 2 (figura 14).

• No ornamentadas. Este tipo de estoma está presente en Q. depressa, Q. saltillensis,

Q. aristata, Q. seemanni y Q. elliptica (figura 15).

Por otro lado, respecto a la abertura externa de los estomas, se observan dos

variantes, abertura semicircular y abertura con forma elíptica; estas son:

• Abertura externa semicircular. En los encinos que tienen esta característica, se

presenta una interrupción casi circular del domo estomático que comunica el

exterior con la cavidad vestibular. Es posible encontrar esta abertura en Q.

crispifolia, Q. aristata, Q. benthamii, Q. seemanni, Q. elliptica, Q. mexicana, Q.

mullerii, Q. pinnativenulosa y Q. rubramenta (figura 16).
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Figuras 13 - 15. Ornamentación de las paredes internas de las céluals guarda. 13.
Quercus viminea con barras muy engrosadas transversalmente. 14. Q. ocoteifolia
con paredes con barras delgadas. 15. Q. saltillensis con paredes no ornamentadas.
Figuras 16 - 18. Forma de la abertura externa del estoma. 16. Presencia de anillo
que rodea el poro exterior y Q. mexicana poro exterior con forma semicircular. 17.
Q. acutifolia poro exterior con forma elíptica. 18. Q. crassifolia con presencia de
anillo rodeando el poro exterior.



• Abertura externa elíptica. La interrupción del domo tiene una forma elíptica. Está

presente en la mayoría de los encinos analizados: Quercus acatenangensis, Q.

candicans, Q. eduardii, Q. emoryi, Q. sapotiifolia, Q. acutifolia, Q. saltillensis, Q.

crassifolia, Q. gentryi, Q. viminea, Q. laurina, Q. acherdophylla, Q. trinitatis, Q.

hirtifolia, Q. afjinis, Q. depressa, Q. crispipilis, Q. ocoteifolia, Quercus sp. 1 y

Quercus sp. 2 (figura 17).

Algunas especies presentan un borde emergente sobre las células guarda, el cual

delimita el poro exterior. Dicho borde forma un anillo continuo alrededor del poro del

estoma. Este carácter únicamente fue observado en cinco especies: Q. acutifolia, Q.

crassifolia, Q. candicans, Q. aristata y Q. hirtifolia (figuras 8 y 18, cuadro 3).

Depósito de ceras epicuticulares en el envés de las hojas

Las observaciones al MEB también permitieron conocer la presencia de ceras sobre la

superficie del envés de las hojas. Solamente en Q. affinis y Q. hirtifolia no fue posible

observar esta capa. En las 27 especies restantes se encontraron cinco diferentes tipos de

depósito de ceras (cuadro 3):

• Costras irregulares lisas. Es el tipo más frecuente. Se forman costras irregulares

paralelas a la superficie de la hoja, que son amplias, fisuradas con fragmentos lisos

con extensiones mayores a 10 11m. Este tipo se presenta en Q. rubramenta, Q.

depressa, Q. elliptica, Q. aristata, Q. laurina, Q. acherdophylla, Q. crassifolia, Q.

semanni, Q. pinnativenulosa, Q. emoryi y Quercus sp. 2 (figura 19).

• Escamas verticales. Las ceras se depositan a manera de escamas o placas verticales

respecto a la superficie. Por lo general son menores a 5 11m, con una distribución

laxa. Este es presentado por Quercus sp. 1, Q. benthamii, Q. candicans, Q. viminea

y Q. saltillensis.
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Figura 19-22. Patrón de depósito de ceras epicuticulares en el envés de las hojas. 19. Q.
rubramenta con costras irregulares lisas. 20. Q. crispifolia con costras irregulares
ornamentadas. 21. Q. mexicana con depósitos lisos y 22. Q. gentryi con depósitos en
gránulos.



• Costras irregulares ornamentadas. Forman depósitos a manera de costras paralelas a

la superficie. Son de contorno irregular menores a 10 um, Sobre éstas se presenta

una ornamentación formada por escamas verticales menores a 2 um, laxamente

dispuestas. Entre las costras quedan espacios cubiertos por escamas verticales

también menores a 2 um, Este tipo lo presentan Quercus acatenangensis, Q.

crispifolia, Q. trinitatis, Q. sapotiifolia, Q. acutifolia. y Q. ocoteifolia (figura 20).

• Capas lisas. La cera se deposita sobre toda la superfice de la hoja. Es sólo

ligeramente esculturada con costras muy pequeñas de diferentes tamaños menores a

2 um, lo que hace evidente a esta capa. Este patrón está presente en Q. mullerii y Q.

mexicana (figura 21).

• Gránulos. En este se presentan depósitos de ceras redondeados más o menos

isodiamétricos de diferentes tamaños que pueden llegar a extenderse y formar

costras sobre ellos. Es presentado en Q. gentryi, Q. eduardii y Q. crisp ip ilis (figura

22).

Discusión y conclusiones

Los complejos estomáticos encontrados en los encinos rojos en su mayoría presentan

disposición anomocítica. La disposición ciclocítica encontrada es un tanto atípica ya que

las células subsidiarias no son homogéneas en tamaño y forma y consecuentemente

conforman un anillo irregular. Usunova et al. (1997) con base en estudios de complejos

estomáticos de encinos europeos, mencionan que el tipo ciclocítico puede registrarse

como plesiomórfico y básico para Fagaceae, así como para el género Quercus. Al ubicar

los tipos estomáticos observados en este trabajo y los referidos por Usunova et al.

(1997) en el esquema filogenético propuesto por Manos et al. (1999) (figura 23), se

presenta en la sección Cerris el patrón ciclocítico, las especies de la sección Lobatae

analizadas aquí, tiene en su mayoría estomas anomocíticos y algunos ciclocíticos, y en la

sección Quercus sensu stricto se encontraron exclusivamente anomocíticos, al igual que

en Q. polymorpha (sección Quercus) aquí observado.
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Figura 23. Resumen del esquema filogcnético propuesto para el subgénero Quercus y sus
secciones (tomado de Manos el al., 1999), en donde se traza el carácter estoma y .sus dos
estados de carácter: 1 ciclocítico; 2 anomocítico; ? desconocido.



Por su parte la pieza T presenta tres diferencias en los encinos rojos: delgada y

linear, delgada y en forma de T y gruesa y triangular.

La estructura estomática observada en el género Quercus muestra estomas

emergentes sobre la superficie del envés o que están en el mismo nivel que ésta. Esto

representa una mayor exposición al medio ambiente de la abertura estomática y posible

susceptibilidad de pérdida de agua para la planta. Sin embargo, la presencia de paredes

gruesas de las células guarda y las crestas en las paredes internas de las mismas que

regulan la abertura y cierre del poro sugieren una buena protección.

Los caracteres más frecuentes que se observaron al MEB en este grupo de

encinos fueron: el poro exterior o forma del estoma semicircular, las células guarda al

mismo nivel que el resto de la superficie del envés de la hoja, las paredes de las células

guarda que forman el vestíbulo en su mayoría son ornamentadas con barras muy

engrosadas transversalmente y la ausencia de anillo sobre las células guarda.

Por otro lado el MEB permitió conocer cinco patrones de depósito de ceras sobre

la superficie del envés de hojas de encinos, de las cuales las costras irregulares son el

estado de caracter mas frecuente entre las especies estudiadas. Al respecto, Usunova el

al. (1997) mencionan que la cera presente en las hojas de los vegetales es un carácter

que surge como protección contra la desecación cuando las hojas presentan una

epidermis cuya cutícula no es lo suficientemente gruesa para funcionar como una

efectiva barrera contra la transpiración . Aunque aquí no se ha analizado el grosor de la

cutícula, quizá la exposición de los estomas y los hábitat estacionales en donde

preferentemente se desarrollan los encinos también sean factores que influyen en la

presencia de ceras epicuticulares.

Los caracteres presentados contribuyen a la caracterización de algunas especies

de encinos americanos, sin embargo, si consideramos las mas de 200 especies de
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encmos en América y las aproximadamente 100 de la sección Lobatae, a la que

pertenecen las 30 especies aquí analizadas, resalta el hecho de que es necesario realizar

mas estudios de este tipo en muchas otras especies del género Quercus, lo cual

conducirá a tener un mejor conocimiento biológico y taxonómico de este importante

grupo.

Cuadro 3. Relación de especies de encinos con caracteres estomáticos y depósitos de cera observados al
MEB. (Simbología: n.o. = no observado; muy ornamentada = con barras muy gruesas; ornamentadas =
con barras delgadas; c. irreg. ama. = costras irregulares ornamentadas; c. irreg. lisas = costras irregulares
lisas' ese verticales = escamas verticales),

Nombre Emergencia de Ornamentación de la Forma del estoma Emergencia del Tipo de depósito
células guarda pared interna de borde de las células de ceras

células guarda guarda
( . acatenangensis elevadas Ornamentada elíptica Ausente c. irreg. orna.
( . acutifolia lisas Ornamentada elíptica Presente c. irreg. orna.
( . acherdophylla elevadas Ornamentada elíptica Ausente c. irreg, lisas
C. affinis elevadas Ornamentada elíptica Ausente n.o.
C:, aristata lisas no ornamentada semicircular Presente c. irreg, lisas
{:. benthamii lisas Muy ornamentada semicircular Ausente ese. verticales
o. candicans Muy elevadas Muy ornamentada elíptica Presente ese. verticales
Q. crassifolia Muy elevadas Muy ornamentada elíptica Presente c. irreg. lísas
o. crispifolia lisas Muy ornamentada semicircular Ausente c. irreg, orna.
(: . crispipilis elevadas Ornamentada elíptica Ausente gránulos
{:. depressa lisas no ornamentada elíptica Ausente c. irrez. lisas
( . eduardii lisas Muy ornamentada elíptica Ausente capa lisa
( . elliptica lisas no ornamentada semicircular Ausente c. irreg, lisas
( . emoryi lisas Muy ornamentada elíptica Ausente c. irrcz. lisas
( . gentrv í Muy elevadas Muy ornamentada elíptica Ausente gránulos
( . hirtiifolia lisas Muy ornamentada elíptica Presente n.o.
( . laurina elevadas Ornamentada elíptica Ausente c. irrea, lisas
o. mexicana elevadas Muy ornamentada semicircular Ausente capa lisa
o. mulleri lisas Ornamentada semicircular Ausente capa lisa
Q. pinnativenulosa lisas Ornamentada semicircular Ausente c. irrez. lisas

· rubramenta lisas Ornamentada semicircular Ausente c. irreg. lisas
· saltillensis lisas no ornamentada elíptica Ausente esc. verticales
· sapotiifolia lisas Ornamentada elíptica Ausente c. irrez. orna.
· seemanii elevadas no ornamentada semicircular Ausente c. irreg, lisas
· trinitatis elevadas Ornamentada elíptica Ausnte c. irreg, orna.

( . viminea lisas Muy ornamentada elíptica Ausente ese. verticales
o. zempoaltepecana elevadas Ornamentada elíptica Ausente c. irreg. orna.
Quercus sp. 1 elevadas Muy ornamentada elíptica Ausente esc. verticales
Quercus sp. 2 elevadas Ornamentada elíptica Presente c. irrez. lisas
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2. Tricomas foliares'

Introducción

Los tricomas foliares tienen un alto valor taxonómico en algunos grupos de

plantas y en los encinos han probado ser una de las herramientas más útiles en la

caracterización de especies. Los caracteres mas utilizados para reconocer especies son el

aspecto que presentan en conjunto, la distribución de éstos sobre la superficie de la hoja,

el tipo y la persistencia (Muller, 1942). En el género Quercus los tricomas corresponden

a los tipos glandulares vermiformes y no glandulares. De acuerdo con Thomson y

Mohlenbrock (1979), los tricomas glandulares en este género no presentan gran

variación, por lo que su utilidad taxonómica es limitada, no obstante, los tricomas no

glandulares , principalmente en cuanto a tipo y características particulares, son de gran

valor para la delimitación de especies en Quercus y, en algunos casos, han servido para

la determinación de híbridos (Hardin, 1979).

Con base en esto, Jones (1986) utilizó los tricomas para elaborar una propuesta

de clasificación de los géneros de la familia Fagaceae. Spellenberg (1992) utilizó los

tricomas foliares para distinguir a Quercus macvaughii como una especie nueva y

diferente de Q. crassifolia Humb. et Bonpl. Además Manos (1993) realizó un estudio

de la variación de los tricomas foliares en la sección Protobalanus del género Quercus.

Spellenberg (1995) estudió (entre otros caracteres) la morfología y el indumento de las

hojas, lo que le permitió sugerir la naturaleza híbrida de Q. basaseachicensis C. H.

Müll, Más tarde, Spellenberg y Baccon (1996) presentaron la taxonomía de la

subsección Racemiflorae de encinos rojos con base principalmente en características de

las inflorescencias y de la pubescencia foliar. Posteriormente, Spellenberg (1998)

comparó , mediante caracteres de morfología foliar y de los tricomas, ejemplares de

Quercus lesueri C. H. Müll., Q. gambelii Nutt. y Q. arizonica Sarg., proponiendo a la

primera como una especie de origen híbrido a partir de las dos últimas .

I Artículo publicado (Valencia y Delgado, 1993, ver apéndice 111).
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El propósito del presente trabajo es explorar la distribución y morfología de los

tricomas del envés de las hojas maduras de 25 especies de encinos de la sección Lobatae

(encinos rojos) analizadas al microscopio electrónico de barrido (MEB) y proporcionar

datos adicionales que puedan caracterizar a las especies involucradas. Este trabajo forma

parte de una revisión morfológica y taxonómica de especies de la sección Lobatae, cuyo

objetivo principal es conocer las relaciones filogenéticas en dicho grupo .

Método

Se analizaron macroscópicamente las hojas maduras de 25 especies de encinos

rojos para revisar la distribución cualitativa que presentan los tricomas sobre la

superficie del envés de las mismas. Es necesario enfatizar que se decidió muestrear sólo

hojas maduras, debido a que la mayoría de las hojas de encinos son completamente

pilosas en ambas superficies cuando emergen de las yemas, y paulatinamente van

perdiendo los tricomas (o no, dependiendo de las especies), hasta llegar a su completa

madurez que se caracteriza porque dejan de crecer. Los tricomas que quedan se

desprenden difícilmente y la lámina adquiere una consistencia coriácea o coriáceo­

papirácea (dependiendo de la especie). Desde que emergen de la yema y hasta que

adquieren las características de madurez, reciben el nombre de hojas jóvenes, lo que

implica heterogeneidad en el grado de juventud de las mismas y consecuentemente

también en el grado de pilosidad que presentan, por lo que incluir hojas jóvenes o

inmaduras en un estudio de este tipo, introduciría heterogeneidad en el muestreo.

Las mismas 25 especies se analizaron al MEB para caracterizar los tipos de

tricomas foliares , para lo cual se tomaron muestras de la parte media de hojas maduras

provenientes de uno a tres ejemplares herborizados por especie (ver apéndice 1para citas

de ejemplares utilizados para observaciones al MEB, previa autorización de los

responsables de las colecciones correspondientes). Las muestras consistieron de

fragmentos cuadrados de aproximadamente 0.7 mm de lado; éstas se montaron en los

portamuestras con el envés hacia arriba y se cubrieron con oro bajo una ionizadora
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Emitech K 500. Después fueron examinadas y fotografiadas mediante el empleo del

MEB Hitachi 2460-N.

Resultados

En primer lugar se revisó la distribución de los tricomas sobre la superficie del envés de

las hojas en las especies de encinos incluidas . Se reconocieron cuatro grupos (cuadro 4):

1) Pilosa. Los tricomas cubren totalmente la superficie del envés de las hojas.

2) Glabrescente. Los tricomas están regularmente distribuidos en la superficie

del envés, su abundancia y distribución permiten ver la epidermis. Su abundancia

aumenta ligeramente hacia las axilas de las venas secundarias, hacia la vecindad de la

vena media y/o hacia la base de las hojas.

3) Axilo-piloso. Se conservan sólo algunos tricomas en las axilas de las venas

secundarias.

4) Glabra. Sin ningún tipo de tricoma sobre su superficie.

La mayoría de las especies estudiadas pertenecen a los grupos glabrescente y .

axilo-piloso. Se resalta la posición de Q. emoryi Torr ., Q. gentryi C. H. Müll. y Q.

laurina Humb. et Bonpl. que pueden ser consideradas como glabrescentes o axilo­

piloso, dependiendo de los ejemplares analizados (cuadro 4).

Cuadro 4. Relación de las especies del género Quercus analizadas y la distribución de tricomas
en la superficie del envés. [(*) Se observó variación en el grado de pubescencia que presentan estas tres

ies d di d di' l d l b '1 '1especres epen len o e os ejemplares que se revisaron, Pue en ser ata rescentes o aXI O-PI oso,

Pilosa Glabrescente Axilo-niloso Glabro
Q. crassifolia Q. mexicana o. acutifolia o. oinnativenulosa
Q. candicans Q. emoryi" o. aristata o. mullerii

o. elliptica Ouercus sp. 1
o. acherdophvlla o. ocoteifolia
o. saltillensis o. rubramenta
o. laurina" o. viminea
o. gentrvi" o. devressa
o. eduardii o. affinis
o. crispipilis o. seemanni

o. benthamii
o. crisplfolia
o. sapotiifolia
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Otro aspecto estudiado fueron los tipos de tricomas que se presentan en el envés

de las hojas de las mismas especies, en las cuales se encontraron dos tipos: glandulares

vermiformes y no glandulares. Los tricomas glandulares vermiformes encontrados son

del tipo uniseriado y se encontraron en 11 de las 25 especies analizadas. Las diferencias

observadas en éstos sólo corresponden a su longitud. Se agruparon en dos de acuerdo a

este aspecto: los más cortos miden entre 50 um y 100 urn (figura 24), éstos son escasos

y se concentran hacia la vecindad de la vena media o sólo en las axilas de las venas

secundarias. Los más largos miden más de 150 um (figura 25) y aunque pueden ser

también escasos, su distribución no se restringe a la vecindad de la vena media (cuadro

5). La actividad glandular de este tipo de tricoma fue observada en el envés de algunos

de los ejemplares revisados al microscopio estereoscópico.

Respecto a los tricomas que no son glandulares, exceptuando los casos de

Quercus mullerii Martínez y Q. pinnativenulosa C. H. Müll., cuyas hojas son

completamente glabras, el resto de las especies presentan tricomas de este tipo en el

envés de las hojas. Se observaron cuatro formas diferentes, que se nombran y se

describen según Jones (1986) como:

1) Tricoma fasciculado sésil (Tipo 5 en Jones, 1986). Se caracteriza por poseer

más de dos elementos unicelulares de pared gruesa unidos entre sí solo en la base. Este

tipo se observó sólo en Quercus eduardii Trel., con la diferencia de presentar los radios

contortos (figura 26).

2) Tricoma estrellado (Tipo 6 en Jones, 1986). Consiste de tres o más elementos

unicelulares y generalmente de pared gruesa, que salen o nacen desde un punto de unión

en una forma paralela o casi paralela a la superficie. Se han observado dos formas de

estos tricomas: los elementos de la forma mas común ocupan un solo plano o capa y se

observan en Quercus candicans Née (figura 27); la segunda forma tiene un segundo

juego de elementos en un plano superior a la primera capa: Q. emoryi Torr. y Q.

saltillensis Trel. presentan esta forma (figura 28).
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Figuras 24 - 29. Tipos de tricomas en especies del género Quercus. 24. Glandular
corto (Q. aristata). 25. Glandular largo (Q. gentryi). 26. Fasciculado sésil y contorto
(Q. eduardii). Estrellado con una sola capa (Q. candicans). 28. Estrellado con dos
capas (Q. saltillensis). 29. Fasciculado cortamente estipitado (Q. aristata).



3) Tricoma fasciculado estipitado (Tipo 8, en Jones, 1986). Similar al tipo 5,

excepto que los elementos se fusionan prolongándose juntos por arriba de la base,

formando una estructura parecida a un estípite de longitud variable. Los elementos o

radios de este tricoma, tienen diferente aspecto en las especies observadas de acuerdo a

si son lisos o crispados, contortos, revolutos o rectos. Este tipo de tricoma es el mas

común en los encinos analizados; las especies en las que se observó fueron: Quercus

acutifolia Née, Q. affinis Scheidw., Q. aristata Hook et Am ., Q. benthamii A. oc, Q.

crispifolia Trel., Q. elliptica Née, Q. ocoteifolia Liebm., Q. laurina Humb. et Bonpl., Q.

rubramenta Trel., Q. seemanni Liebm., Q. viminea Trel., Quercus sp. 1 , Q. crassifolia

Humb. et Bonpl. y Q. sapotiifolia Liebm. La cuadro 5 muestra las variantes de este tipo

para cada una de las especies analizadas (figuras 29 - 33).

4) Tricoma multiradiado (Tipo 10, en Jones, 1986). Está compuesto de varios

elementos de pared gruesa, generalmente unicelulares que emergen en una variedad de

direcciones azarosas partiendo de una base generalmente redondeada. Estos se pueden

observar en Quercus acherdophylla Trel., Q. depressa Humb. et Bonpl. y Q. laurina

Humb. et Bonpl. (figuras 34 y 35).

Discusión y conclusiones

De las especies analizadas, Quercus mullerii y Q. pinnativenulosa presentan hojas

maduras completamente glabras, y Q. crassifolia y Q. candicans tienen hojas con el

envés completamente cubierto con tricomas que impiden ver la superficie. Q. mexicana,

Q. emoryi, Q. elliptica, Q. acherdophylla, Q. saltillensis, Q. laurina, Q. genryi, Q.

eduardii y Q. crispipilis presentan superficie glabrescente. El resto de las especies sólo

presentan tricomas en las axilas de las venas secundarias de las hojas.

Por otro lado, de forma general, los tricomas encontrados pueden ser glandulares

o no glandulares. Estos últimos pertenecen a alguno de los siguientes tipos: fasciculado

estipitado, fasciculado sésil, multiradiado y estrellado. Los primeros son los más
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Figuras 30 - 35. Tipos de tricomas en especies del género Quercus. 30 y 31.
Fasciculado estipitado, con elementos lisos y revolutos (30. Q. affinis, 31. Q.
ocoteifolia). 32. Fasciculado estipitado, con elementos crispados y contortos
(Q. crassifolia). 33. Fasciculado estipitado, con elementos ligeramente
crispados y revolutos (Q. laurina). 34 y 35. Multirradiados (34. Q. depressa,
35. Q. acherdophylla). En las figuras 30 - 33 la línea de la derecha equivale a
200 um; en las figuras 34 y 35 la línea equivale a 100 um.



abundantes, como ya lo había señalado Jones (1986), quien menciona que este tipo de

tricoma alcanza su máximo desarrollo en la sección Erythrobalanus (= sección Lobatae

o encinos rojos) del género Quercus, a la que pertenecen las 25 especies aquí analizadas.

Los resultados muestran que los tricomas glandulares y no glandulares no son

excluyentes entre sí y una especie puede presentar ambos tipos de tricomas. Destaca el

caso de Quercus laurina que además de tener tricomas glandulares, presenta tricomas

fasciculados estipitados concentrados hacia las axilas de las venas secundarias, y

tricomas de tipo multiradiado, que se localizan sobre la vena media o cercanos a ésta y

hacia la base de la lámina. De las especies revisadas, ninguna presenta solo tricomas

glandulares y, por el contrario, sí hay los que tienen solo tricomas no glandulares sobre

la superficie abaxial.

El análisis de la cantidad y tipos de tricomas resulta valioso en la caracterización

de las especies del género Quercus, aun cuando en algunos casos sólo se han analizado

al microscopio de luz. La utilización cada vez más frecuente del MEB ha permitido

explorar más detalles de los diferentes tipos de tricomas, precisando así aspectos tales

como si son lisos o crispados; revolutos, contortos o rectos; o la variación en la longitud

del estípite.

De esta forma, este trabajo aporta información adicional para la caracterización

de 25 especies de encinos de la sección Lobatae (encinos rojos) contribuyendo así junto

con otros caracteres a mejorar el conocimiento de la intrincada taxonomía de las

especies del género Quercus .
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Cuadro 5. Relación de los tipos de tricomas glandulares y no glandulares encontrados en el envés de las
especies del género Ouercus analizadas .

Especie Tricomas no glandulares Tricomas glandulares
Q. acutifolia fasciculado cortamente estipitado, con Ausente

elementos que radian rectos o casi rectos
o. acherdophvlla multiradiado Ausente
Quercus sp. 1 fasciculado estipitado, con elementos lisos Ausente

y resolutos
Q. ajjinis fasciculado estipitado, con elementos lisos Ausente

y resolutos
Q. aristata fasciculado cortamente estipitado, con glandulares cortos

elementos que radian rectos o casi rectos
Q. benthamii fasciculado estipitado, con elementos Ausente

ligeramente crispados y revolutos
o. candicans estrellado con un plano Ausente
Q. crassifolia fasciculado estipitado , con elementos glandulares largos

crispados y contornos
Q. crispifolia fasciculado estipitado, con elementos lisos Ausente

y resolutos
Q. crispipilis fasciculado estipitado ,'con elementos glandulares largos

crispados y contornos
o. depressa Multiradiado Ausente
Q. eduardii fasciculado sésil, con elementos lisos y Ausente

contornos
Q. elliptica fasciculado cortamente estip itado, con glandulares largos

elementos que radian rectos o casi rectos
Q. emoryi estrellado con dos planos glandulares cortos
Q. gentryi fasciculado cortamente estipitado , con glandulares largos

elementos ligeramente crispados y
resolutos

Q. laurina fasciculado estipitado, con elementos glandulares largos
ligeramente crispados y revolutos; además

tricomas multiradiados
Q. mexicana fasciculado cortamente estip itado, con glandulares largos

elementos crispados y contortos
Q. mu/lerii ausencia de tricomas Ausente
Q. ocoteifolia fasciculado estipitado, con elementos lisos Ausente

y resolutos
o. pinnativenulosa ausencia de tricomas Ausente
Q. rubramenta fasciculado estipitado, con elementos Ausente

ligeramente crispados y revolutos
Q. saltillensis estrellado con dos planos glandulares largos
Q. sapotiifolia fasciculado estipitado, con elementos lisos glandulares cortos

y resolutos
Q. seemanni fasciculado estipitado y con elementos Ausente

ligeramente crispados y revolutos
Q. viminea fasciculado estipitado, con elementos lisos glandulares largos

y revolutos
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3. Arquitectura foliar

Introducción

La hoja de los encinos es un órgano que se puede obtener fácilmente y del que se pueden

observar gran cantidad de caracteres morfológicos que permiten diferenciar a las

especies del género Quercus. Recientemente, la arquitectura foliar ha recibido mayor

atención y ha demostrado ser una herramienta importante en el reconocimiento

taxonómico de hojas fósiles (Leaf Architecture Working Group, 1999) y en la

caracterización de algunas especies de grupos actuales, como en los encinos (Valencia,

1994).

Hickey (1973) define la arquitectura de las hojas como la descripción de aquellos

elementos que constituyen la expresión superficial de la estructura foliar , incluyendo la

forma, los patrones de venación, la configuración marginal , y las características de las

glándulas. En las descripciones del género Quercus se han utilizado caracteres de la

arquitectura foliar , aunque en la mayoría de los casos de una manera superficial. Sin

embargo, Oersted (en Liebmann, 1869) publicó algunas observaciones sobre

características de la venación para todo el género . Este autor argumenta que estos rasgos

morfológicos, junto con otras características de las hojas son de gran importancia en la

clasificación de Quercus. Camus (1936) y Ponce (1941) también utilizaron estos

caracteres en la descripción de las especies del género; sin embargo, al igual que

Oersted, no proporcionaron muchos detalles.

Jensen el al. (1993) realizaron un estudio morfométrico en dos especies de

encinos rojos de Estados Unidos, Q. ellipsoidalis y Q. rubra , para demostrar la

hibridación entre ellos. Tucker (1974) estudió la forma de la hoja en algunas especies de

encinos de América, señalando que el uso de ciertos caracteres morfológicos foliares

puede dar resultados engañosos cuando son usados para establecer relaciones entre las

especies.
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Daghlian y Crepet (1983) elaboraron una descripción de la arquitectura de las

hojas de algunas especies norteamericanas de Quercus. Asimismo, Wolfe (1989) utilizó

la arquitectura foliar para establecer relaciones entre los órdenes de la subclase

Hamamelidae. Valencia (1994) analizó los patrones de venación de Q. affinis y Q.

laurina y encontró caracteres que permiten diferenciarlas . Yan y She-Kun (2002)

estudiaron la arquitectura foliar en el género Quercus, subgénero Cyclobalanopsis de

China y encontraron que comparte características con Trigonobalanus y apoyan la

hipótesis en que Cyclobalanopsis aparece como grupo basal en el género Quercus.

En este trabajo se explora el valor de la arquitectura foliar como una herramienta

para la caracterización taxonómica de un grupo de 27 especies de encinos rojos (sección

Lobatae) . Se analizan caracteres referentes a la forma de la hoja, base, ápice, pecíolos,

tipo de margen y patrones de venación.

Método

Se obtuvieron hojas maduras de ejemplares herborizados que representan a las especies

involucradas (uno o dos ejemplares por especie y una o dos hojas por especie). Las hojas

obtenidas se sometiron a aclaramiento, para lo cual se sumergieron en una solución de

NaOH caliente, después se lavaron con agua corriente, se colocaron en hipoclorito de

sodio hasta que quedaran blancas, posteriormente se lavaron y mas tarde se

deshidrataron en alcoholes graduales (alcohol de 30%, 50%, 70%, safranina disuelta en

alcohol de 96%, 96%, absoluto 1, absoluto 2, xilol 1 y xilol 2) y finalmente se montaron

en resina sintética entre dos vidrios de tamaño adecuado para cada hoja. Cuando las

preparaciones pudieron ser manipuladas se observaron al microscopio óptico a

aumentos de 10X para conocer los caracteres de arquitectura foliar de las especies de

encinos estudiadas.

Con base en observaciones generales de los atributos presentados en las hojas de

las especies de encinos y en los aspectos sugeridos por Leaf Architecture Working

Group (1999), se seleccionaron los caracteres que se estudiaron en este trabajo, que en
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general son de tipo cualitativo y son: la forma general de la lámina; la forma de la base y

la del ápice de la lámina; la presencia de una prolongación laminar en el borde del

pecíolo ; tipo de venación principal ; espacio y constancia del ángulo formado por las

venas secundarias; de las venas de tercer orden se analizó su curso, el ángulo de

divergencia y la constancia de su ángulo; de las venas de cuarto orden sólo se revisó su

curso; asimismo se analizó el orden más alto de venación presentado por especie; la

presencia o no de venas libres en las areolas y la forma de los dientes marginales en el

caso de estar presentes.

Resultados

Caracteres generales de la forma de la lámina de la hoja

El primer carácter analizado fue la forma general de la hoja. Se observaron cinco

formas:

• Elíptica: la parte más ancha de la lámina considerada longitudinalmente se localiza a

la mitad de la hoja (Leaf Architecture Working Group, 1999).

• Oblonga: la parte más ancha de la lámina es una zona hacia la mitad longitudinal de

la hoja. En esta zona los márgenes a cada lado de la hoja son paralelos a cada lado

(Leaf Architecture Working Group, 1999).

• Lanceolada: la parte más ancha de la lámina se localiza hacia la parte basal de la

misma (Leaf Architecture Working Group, 1999). La relación largo:ancho de la

lámina es 6:1 '7 3:1 (tomado de Radford el al. 1974).

• Obovada: la parte más amplia de la lámina se localiza hacia la parte basal de la

misma (Leaf Architecture Working Group, 1999). La relación largo:ancho de la

lámina es 2:1 - 3:2 (tomado de Radford el al. 1974).

• Ovada: la parte más amplia de la lámina se localiza hacia el lado apical de la misma

(Leaf Architecture Working Group , 1999).

La forma más frecuente en las hojas de las especies analizadas resultó ser la

elíptica, seguida por la oblonga, luego la lanceolada, la obovada y en último caso la
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Figura 36. Formas generales de hojas en algunas especies de QuerclIs. A - O: forma

elíptica, A. Q. acutifolia, B. Q. mexicana, C. Q. acherdophylla, O. Q. elliptica. E - G:

forma oblonga, E. Q. mexicana , F. Q. viminea, G. Q. acherdophylla. H. - J: forma

lanceolada, H. Q. acutifolia, Q. affinis, J. Quercus sp. 1. K - M: forma obovada, K. Q.

laurina, L. Q. aristata, M. Q. hirtifolia, N. forma ovada, N. Q. benthamii.



ovada (figura 36). Este es un carácter en el que se observó gran variación morfológica

intraespecífica, siendo Quercus acutifolia, Q. affinis, Q. elliptica y Q. saltillensis en las

que se observó la mayor variación, mientras que las especies mas constantes en este

aspecto son Q. benthamii, Q. crassifolia, Q. candicans, Q. seemanni y Q. hirtifolia

(cuadro 6).

La forma de la base de las hojas de las especies estudiadas permitió formar cinco

grupos diferentes (figura 37, cuadro 6):

• Cordada. Los márgenes a cada lado del pecíolo forman cada uno un lóbulo

semejando un corazón.

• Truncada. Se presenta cuando los márgenes a cada lado del pecíolo forman entre

ambos un borde transversal.

• Redondeada. Los márgenes de la hoja a cada lado del pecíolo forman entre ambos

un arco continuo. Esta es la forma que se observó con más frecuencia. Se presenta

en Q. acutifolia , Q. acherdophylla , Q. candicas, Q. crassifolia , Q. crispipilis, Q.

depressa, Q. elliptica, Q. emoryi, Q. laurina, Q. mexicana, Q. nixoniana, Q.

pinnativenulosa, Q. rubramenta, Q. viminea y Quercus sp. l .

• Cuneada. Los márgenes de la hoja a cada lado del pecíolo forman un ángulo de

entre 45° y 90° grados .

• Decurrente. En este tipo de base los márgenes de la lámina se prolongan a cada lado

del pecíolo, disminuyendo en amplitud hasta que la lámina desaparece.

Por su parte, la forma del ápice de las 27 especies incluidas permitió hacer cuatro

grupos (figura 38, cuadro 6):

• Estrecho. Los márgenes convergen en un ángulo menor a 45°.

• Redondeado. Los márgenes convergen formando un arco continuo.

• Obtuso. Los márgenes convergen formando un ángulo mayor de 90°.

• Recti-ángulo. Los márgenes convergen formando un ángulo entre 90° y 45°. Este

tipo de ápice es el que se observó con más frecuencia. Se presenta en Q. acutifolia,

Q. acherdophylla, Q. affinis, Q. benthamii, Q. crispifolia, Q. depressa, Q. eduardii,
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Figura 37. Formas de la base de las hojas en algunas especies de Quercus. A. Cordada. B.

Truncada. C. Redondeada. D. Cuneada. E. Decurrente.
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Figura 38. Formas del ápice de las hojas en algunas especies de Quercus. A. Estrecho. B. .

. Redondeado. C. Obtuso. D. Recti-ángulo.



Q. elliptica, Q. emoryi, Q. hirtiifolia, Q. laurina, Q. mexicana, Q. ocoteifolia, Q.

pinnativenulosa, Q. rubramenta, Q. saltillensis, Q. seemanni, y Quercus sp. 1.

Respecto al margen, de las 27 especies analizadas sólo 11 presentan el margen

dentado (cuadro 6), en éstas, el lado apical de cada diente en la mayoría de los casos es

cóncavo. Solamente Quercus viminea y Q. hirtifolia presentan dientes con el lado apical

recto. El lado basal de los dientes es convexo en Quercus affinis , Q. candicans, Q.

eduardii, Q. laurina , Q. ocoteifolia (en los casos en los que se presenta), Q.

pinnativenulosa y Q. hirtifolia, y cóncavo en Q. acutifolia, Q. crassifolia, Q. depressa,

Q. emoryi y Q. viminea. Esta última especie en algunos casos puede tener dientes con el

lado basal recto. En todos los casos el sinus es redondeado y los dientes son simples

(figura 39, cuadro 6).

Caracteres del pecíolo

El aspecto analizado del pecíolo fue la presencia o no de una prolongación de la lámina

de la hoja sobre sus flancos, refiriéndose a si el pecíolo es alado o no respectivamente;

11 de las 27 especies analizadas presentan pecíolos alados. Éste es un carácter fácil de

distinguir y sin variación intraespecífica en el grupo de especies analizadas (figura 40,

cuadro 6).

Patrones de venación

El patrón de venación de primer órden de las hojas de las especies del género Quercus

analizadas no presenta variación. En todos los casos es pinnado, es decir, hay una sola

vena primaria bien definida de la que emergen las venas secundarias. Estas últimas sí

presentan variación interespecífica. A excepción de Q. emoryi y Q. acutifolia (figuras

41a y 41b) que tienen un patrón semicraspedódromo (las venas secundarias se ramifican

hacia el margen, una de las ramificaciones termina en el margen y la otra se une con la

secundaria supra-adyacente), el resto de las especies analizadas presentan venas de

segundo orden broquidódromas, lo que significa que las venas secundarias se unen en

una serie de arcos prominentes, sin llegar enteras hasta el margen (figura 41e, cuadro 6).
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Figura 39. Margen dentado en hojas de especies de encinos. A. Quercus
acutifolia. B. Q. hirtifolia. C. Q. laurina. D. Q. affinis. E. Q. emoryi. F. Q.
viminea. G. Q. crassifolia y H. diente simple de Q. affinis.



\

Figura 40. A. Pecíolo sin prolongación de la lámina (Q. acherdophylla). B. Pecíolo con
prolongación de la lámina de la hoja (Q. laurina) , las flechas señalan la prolongación de
la lámina a cada lado del pecíolo. Ambas fotografias la misma escala.



Asimismo, a excepción de Quercus acutifolia, las 26 especies restantes presentan hojas

consideradas como festonadas por tener a lo largo de toda la hoja o en algún segmento

de la misma, uno o mas juegos adicionales de lóbulos fuera del lóbulo broquidódromo

principal (figura 41c). Además, seis de las 27 especies (Q. affinis, Q. candicans, Q.

crassifolia, Q. hirtifolia, Q. laurina y Quercus sp. 1) tienen o pueden tener venación

craspedódroma, esto es que las venas secundarias terminan en el margen, por lo menos

las apicales que se relacionan con los dientes del margen (figura 41d, cuadro 6).

El espacio entre las venas secundarias en la mayoría de los casos es irregular, sin

mostrar ningún patrón particular (figura 41a - c). En Q. benthamii, Q. aristata, Q.

crispipilis, Q. eduardii, Q. crispifolia y Q. hirtiifolia se observó que el espacio entre las

venas secundarias se incrementa hacia el ápice (figura 41e), sólo en Q. mullerii y

Quercus sp 1, se presenta disminución en el espacio de las venas secundarias hacia el

ápice (figura 41f, cuadro 6).

El ángulo de divergencia de las venas de segundo orden respecto a la vena media

también presenta variantes. La mayoría de las especies presentan hojas que tienen venas

secundarias cuyo ángulo de divergencia aumenta hacia las venas que están en el ápice,

por ejemplo Quercus sp. 1, Q. mullerii y Q. ocoteifolia entre otros (figura 41g). Le

siguen en frecuencia las especies que tienen hojas con venas que disminuyen su ángulo

en las venas que están en el centro de las hojas tales como Q. affinis, Q. acherdophylla,

Q. crispipilis, Q. gentryi, Q. saltillensis y Quercus sp. 2 (figura 41d). En seguida se

encuentra el grupo de especies que tienen venas secundarias con ángulos que

disminuyen hacia el ápice, por ejemplo Q. aristata, Q. benthamii, Q. candicans y Q.

crassifolia (figura 41e). Luego las de venas secundarias cuyos ángulos divergen sin

ningún patrón, es decir, son irregulares como en Q. depressa, Q. laurina, Q. mexicana y

Q. emoryi (figura 41b y 41c). Finalmente sólo Q. acutifolia tiene venas secundarias

cuyos ángulos de divergencia disminuyen hacia la base de la hoja (figura 41a, cuadro 6).
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Figura 41. Patrones de venación en hojas aclaradas de algunas especies de
encinos. A. Q. acutifol i a (semicraspedódroma). B . Q. emo ryi
(semicraspedódroma). C. Q. laurina (broquidódroma). D. Q. affinis
(broquidódroma). E. Q. aristata (broquidódroma). F. Q. mullerii
(broquidódroma) . G . Quercus sp. 1 (broquidódroma) .
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Q. acutifolia 1 1 1 1 1 1 1 cclcc 1 Irregular dBase Obtuso dApice

Q. acherdophylla 1 1 1 1 1 1 1 1 1 Irregular dCentro Obtuso Irregular

Q. affinis 1 1 1 1 1 1 cclcv Icc Ir 1 1 1 1 Irregular dCentro Obtuso aApice

Q. aristata 1 1 1 1 1 1 1 1 aApice dApice Obtuso dApice

Q. benthamii 1 1 1 1 1 1 aApice aApice Obtuso aApice

Q. candicans 1 1 1 1 1 1 1 1 cclcc Icv 1 1 1 Irregular dApice Obtuso aApice

Q. crassifolia 1 1 1 1 1 1 1 cclcc 1 1 1 aCentro dApice Obtuso aApice

Q. crispifolia 1 1 1 1 1 1 1 aApice dCentro Obtuso aApice

Q. crispipilis 1 1 1 1 1 1 1 1 aApice dCentro Obtuso Irregular

Q. depressa 1 1 1 1 1 cclcc 1 1 1 Irregular Irregular Obtuso Irregular

Q. eduardii 1 1 1 1 1 1 cclcv 1 1 aApice dApice Obtuso dApice

Q. elliptica 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 Irregular dApice Obtuso dApice

Q. emoryi 1 1 1 1 1 cclcc 1 1 Irregular Irregular Obtuso Irregular

Q. hirtifolia 1 1 1 1 r/cv cv/cv 1 1 1 aApice aApice Obtuso dApice

Q. laurina 1 1 1 1 1 1 1 1 1 cclcv Ir 1 1 1 aCentro Irregular Obtuso Homogeneo

Q. mexicana 1 1 1 1 1 1 1 1 1 Irregular Irregular Obtuso Irregular

Q. mullerii 1 1 1 1 1 1 1 1 dApice aApice Azaroso Irregular

Q.. nixoniana 1 1 1 1 1 1 1 1 . 1 1 Irregular dCentro Obtuso dApice

Q. ocoteifolia 1 1 1 1 1 1 1 cclcv 1 1 1 Irregular aApice Obtuso Homogeneo

Q. pinnativenulosa 1 1 1 1 1 1 cclcv 1 1 1 Irregular aApice Azaroso Irregular

Q. rubramenta 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 Irregular dCentro Obtuso aApice

Q. sa/tillensis 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 Irregular dCentro Obtuso aApice

Q. sapotiifolia 1 1 1 1 1 1 1 1 Irregular dCentro Obtuso dApice

Q. seemanni 1 1 1 1 1 1 Irregular dApice Obtuso Homogeneo

Q. viminea 1 1 1 1 1 1 rlr cclcc 1 1 1 Irregular aApice Obtuso dApice

Quercus sp. 1 1 1 1 1 1 1 1 1 Irregular aApice Obtuso Homogeneo

Cuadro 6. Caracteres de hoja . El número 1 indica la presencia del carácter en la especie respectiva . ce =concavo, cv =convexo, r =recto , a =
aumento,



La relación que guardan las venas de tercer orden con relación a la vena

primaria, forma un ángulo que puede caracterizar a algunas especies (Leaf Architgecture

Working Grouop, 1999). En las especies estudiadas a excepción de Quercus mullerii y

Q. pinnativenulosa que son azarosos, el resto de las especies presenta un ángulo obtuso

y este ángulo varía de manera irregular en Q. acherdophylla, Q. crispipilis, Q. depressa,

Q. emoryi, Q. mexicana, Q. mullerii, y Q. pinnativenulosa. En Quercus sp. 1, Q.

laurina, Q. ocoteifolia, Q. seemanni y Quercus sp. 2 es homogéneo. Ocho especies

disminuyen su ángulo hacia el ápice y otras ocho presentan aumento del ángulo de las

venas terciarias hacia el ápice (figura 41, cuadro 6).

El curso de las venas de cuarto orden es un carácter muy variable y subjetivo

para ser definido , ya que varía aún en la misma hoja. Un comportamiento similar es el

que presentan las venas libres en las areolas y el orden más alto de venación observado,

ya que éstas presentan variación intraespecífica grande y aún en la misma hoja. La gran

variación en estos caracteres impide utilizarlos para definir especies en el género

Quercus.

Discusión y conclusiones

La forma de la hoja es un carácter que resulta muy fácil de observar y describir, sin

embargo, la variación que se presenta en algunas especies del género Quercus y aun en

el mismo individuo o ejemplar de herbario, hace difícil que este carácter se utilice por sí

sólo para la delimitación de las especies de encinos. Por otro lado, la forma de la base y

del ápice son caracteres que aunque presentan polimorfismo específico, tienen mayor

constancia que la forma de la hoja. El pecíolo alado o prolongación de la lámina sobre el

pecíolo también resultó ser un carácter constante en las especies analizadas.

Las hojas de las especies incluídas en la mayoría de los casos presentan margen

entero y sólo Q. acutifolia, Q. candicans y Q. crassifolia tienen margen dentado en la

mayor parte de su hoja y de manera constante. Las restantes nueve especies que suelen
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presentar dientes los restringen a la mitad o cuarta parte distal de la hoja y en ocasiones

carecen de ellos. No obstante lo anterior, la variación sobre la presencia o ausencia de

dientes, la distribución de los mismos en la hoja y la forma que presentan los dientes es

limitada y contribuyen en la caracterización de las especies en Quercus.

El patrón general de venación corresponde al pinnado en todas las especies

analizadas y en todo el género Quercus. Se presentan diferencias en algunos aspectos de

las venas secundarias de las hojas observadas como son semicraspedódromas,

broquidódromas, festonadas, craspedódromas, el espacio entre las venas secundarias y el

ángulo de divergencia de las mismas.

En el estudio aquí presentado se observaron varios aspectos que son homogéneos

(hojas alternas, simples, venación pinnada, con un par de venas basales, simetría

bilateral, pecíolo de inserción marginal en la base) y no son útiles para caracterizar

especies de encinos. Asimismo hay otros que son muy variables de manera

intraespecífica, tales como la presencia de venas agróficas, curso de venas de cuarto

orden, presencia de venación libre en las areolas y el orden mas alto de venación

alcanzado en cada hoja observada. Estos aspectos varían en la mayoría de las hojas y

puede resultar subjetiva su definición, consecuentemente tampoco contribuyen para

caracterizar especies.

Los caracteres que presentan mayor constancia en las diferentes especies del

género Quercus analizadas fueron: la presencia de pecíolo alado, patrón de las venas de

segundo orden, constancia del ángulo y el espacio de venas secundarias, variabilidad del

ángulo de las venas de tercer orden y la forma de los dientes en el margen de la hoja.

Estos caracteres podrían ser utilizados junto con otros en la delimitación de algunas

especies del género Quercus. Los aspectos analizados en este capítulo permiten seguir

afirmando que la hoja es un órgano de gran utilidad del que se pueden obtener atributos

para caracterizar a las especies del género Quercus.
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Reconocimiento de la serie Lanceo/atae Trel.

Introducción

Durante las últimas décadas se ha pretendido que las clasificaciones taxonómicas

reflejen la historia de los organismos y sus relaciones de parentesco. Hasta hace

aproximadamente medio siglo, esta reconstrucción era tarea de investigadores

considerados autoridades o especialistas taxonómicos , que con base en su conocimiento

de los taxa proponían las posibles relaciones entre éstos (Huelsenbeck y Rannala, 2000).

Sin embargo, esta tarea ha sido cuestionada como ciencia, ya que no conlleva un método

que permita reproducir o poner a prueba los resultados. Uno de los mayores avances en

sistemática en los pasados 50 años ha sido la introducción de un método explícito y

"reproducible" para proponer hipótesis filogenéticas entre los seres vivos que puede

extrapolarse a la clasificación de los organismos y que se conoce como cladismo o

sistemática filogenética.

Los estudios o análisis filogenéticos a través del método cladista involucran una

serie de pasos interdependientes: trabajo exploratorio (selección de caracteres y taxa),

colección de datos y organización (codificación de caracteres) y análisis (árboles

óptimos encontrados) mediante parsimonia, que presupone la elección de la hipótesis

más sencilla como posible explicación filogenética (Poe y Wiens, 2000). Este método

proporciona rigor y permite reproducir o rechazar la o las hipótesis propuestas que

representan las relaciones filogenéticas entre los organismos y su historia .

De esta forma, el objetivo de este apartado es reconocer mediante el método

cladista al grupo monofilético que pueda denominarse serie Lanceolatae, originalmente

circunscrito por Trelease y posteriormente retomado por Camus (1936 - 1952) como

subsección Lanceolatae . Asimismo se pretende conocer los caracteres sinapomórficos

que definen a la misma y las relaciones filogenéticas de las especies incluídas en dicha

serie.
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Método

Para cumplir con los objetivos planteados en esta sección del trabajo, se desarrolló el

siguiente método.

Selección de taxa

La selección de taxa fue un proceso que se inició tomando como base la obra

monográfica de Trelease (1924), la cual presenta un esquema de clasificación que

aunque no es filogenético, incluye a la mayoría de las especies del género Quercus del

continente americano organizadas en grupos supraespecíficos denominados series

(figura 42). Ésta clasificación ha motivado numerosas publicaciones como las de Camus

(1936-1952) , Muller (1942), Muller y McVaugh (1972) y Valencia (1995) entre otras,

donde se han propuesto diversas modificaciones e interpretaciones.

En el continente americano, los encinos de la sección Lobatae (encinos rojos)

forman un grupo monofilético. A esta sección pertenece la serie Lanceolatae que nos

ocupa. La serie Lanceolatae y sus relaciones filogenéticos no han sido evaluadas

cladisticamente. Debido a la incertidumbre en la monofilia del grupo interno y al

desconocimiento de cuál es el posible grupo hermano, en primer lugar se realizó un

análisis de las series propuestas por Trelease (1924) y los caracteres que las definen.

Particularmente se analizaron los caracteres propuestos como diagnósticos de la serie

Lanceolatae y los de las series de la sección Lobatae que tienen especies con hojas

parecidas morfológicamente a las especies de la serie Lanceolatae como son las series

Mexicanae , Saltillenses, Oligodontae, Viminae, Durifolia, Benthamiae, Rapurahuenses,

Uruapanenese, Depressae y Acatenangenses. Asimismo se analizaron los caracteres de

tres series que se incluyeron simultaneamente como grupos externos supuestamente

alejados de la serie Lanceolatae (figura 42) según el esquema de Trelease (1924). Éstas

son Acutifoliae, Callophyllae y Crassifoliae. El objetivo de esto fue poner a prueba en

forma rigurosa la monofilia del grupo interno al incluir tanto "series cercanas" como

"series alejadas" a la serie Lanceolatae.
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Figura 42. Relaciones de los grupos infragenéricos de los encinos americanos propuesta por Trelease (1924). En la base de la figura
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Lanceolatae y en contorno lila las otras series que se incluyeron en este estudio.



De esta forma, los criterios de inclusión de taxa fueron: 1) la serie Lanceolatae

(todos sus integrantes); 2) las series con especies de la sección Lobatae cuyas hojas se

parecen morfológicamente a las de las especies de la serie Lanceolatae (margen entero o

solo dentado hacie el ápice , hojas lanceoladas o elípticas, glabras o glabresentes); 3)

series alejadas de Lanceolatae de la sección Lobatae. El análisis de los caracteres que

definen a las series mostraron superficialidad y ambiguedad, por lo que se decidió

trabajar con especies representantes de las series de interés.

Se procedió a la revisión de caracteres, utilizando los ejemplares herborizados de

las especies incluidas, depositados principalmente en los herbarios MEXU, FCME,

XAL y ENCB. De esta forma se generaron o propusieron hipótesis de homología. Esta

actividad mostró que varios ejemplares estaban mal determinados, además algunas

descripciones (posteriores a las originales) de las mismas especies, son demasiado

amplias y sobrestiman la variación de los respectivos taxa . Estos problemas indicaron la

necesidad de hacer una revisión taxonómica de los taxa que se incluirían, para lo cual se

observaron ejemplares tipo prestados por los herbarios Nacional de México (MEXU),

National Museum of Natural History Smithsonian Institution (US) , Copenhagen ( C),

Kew (K), Field Museum of Natural History (F), Gray Herbarium (GH) , Herbario de

Bruselas, Bélgica (BR), U. S. National Arboretum (NA), Missouri Botanical Garden

(MO) y Museo Nacional de Costa Rica (CR) , o en su defecto se obtuvieron fotografías

de los mismos proporcionadas por los herbarios de París (P) y Madrid (M), y en último

de los casos se trabajó con las fotografías de los tipos incluidas en la monografía de

Trelease (1924). Asimismo se realizó trabajo de campo visitando algunas de las

localidades donde se colectaron los tipos. Adicionalmente se obtuvieron las

descripciones originales de todas las especies incluidas. Esta revisión permitió conocer

la variación y los límites de las especies previamente seleccionadas.

Esta actividad condujo al hallazgo de tres especies nuevas para la ciencia

(Quercus sp. 1 y Quercus hirtifolia y Q. nixoniana), así como la redescripción de una de
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la que sólo se conocía la colecta del tipo (Q. pinnativenulosa C. H. Müll.). Asimismo se

detectaron dos problemas taxonómico-nomenclaturales: uno con Q. acatenangensis, Q.

trinitatis, Q. zempoaltepecana, Q. ocoteifolia y Q. laurina y el otro con Q.

tlapuxahuensis y Q. laurina. Lo anterior resultó en la inclusión de un número mayor de

terminales (30) que el que originalmente se había planteado para el análisis filogenético

(ver apéndice 2 que incluye la síntesis descriptiva para cada una de las especies

incluidas y fotografías de las mismas).

De esta forma, de las 73 series de encinos rojos propuestas por Trelease (1924),

se incluyeron, además de la serie Lanceolatae en donde se ubica a Quercus affinis, Q.

laurina y Q. acatenangensis, representantes de otras 18 series, que de acuerdo con el

esquema de relaciones de las series americanas de Trelease (op cit.) , cuatro son

relativamente cercanas a la serie Lanceolatae y 14 están más alejadas (figura 42).

Asimismo se incorporaron a este estudio otras siete especies que no están ubicadas en

serie alguna, dado que fueron descritas después de que la obra de Trelease (1924) fuera

publicada. En total se incluyen 30 terminales consideradas como especies (cuadro 7).

Taxa excluidos

En algún momento del proceso de selección de taxa se evaluó la posibilidad de incluir

terminales adicionales a aquellas de la lista del cuadro 7, sin embargo, hubo diferentes

factores que hicieron declinar tales posibilidades. A continuación se discuten los que

eventualmente fueron considerados.

1. No se incluyeron representantes de encinos de la sección Quercus (encinos

blancos), ni tampoco de la sección Protobalanus (encinos dorados o intermedios), ya

que como lo demuestran Nixon (1993a) y Manos et al. (1999), son claramente diferentes

y son considerados cada uno como un grupo monofilético (figura 23). Incluir un grupo

más alejado (de otra sección en este caso) aparentemente conduciría a obtener más

caracteres, sin embargo, los caracteres que se podrían incluir con la presencia de este

tipo de grupos en muchos casos no serían comparables. Asimismo, otro problema es la

43



variación que existe en los encinos blancos que es demasiado amplia y la especie que se

elija, independientemente de cuál sea, no representaría satisfactoriamente a este grupo.

2. La sinonimia en el género Quercus para algunas de las especies es numerosa.

La revisión de material original permite ver que hay congruencia entre las descripciones

y los ejemplares que respaldan los sinónimos con aquellos del nombre aceptado,

apoyándose así tales propuestas de sinonimias . Por lo anterior, en la mayoría de los

casos no se consideró necesario incluir los sinónimos a excepción de Q. ocoteifolia y Q.

trinitatis que han sido propuestas como sinónimos de Q. laurina (Muller y MeVaugh,

1972 y Valencia, 1994 respectivamente), pero que muestran diferencias que ponen en

duda que se trate del mismo taxon.

3. Originalmente se incluyeron, además de las 30 especies citadas, siete

terminales adicionales correspondientes a siete especies de las sección Lobatae (Q.

flagelifera , Q. tonduzii, Q. borucasana, Q. lowiliamsii, Q. guilielmii-trelease Q.

eugeniifolia y Q. salicifolia). Sin embargo, el material con el que se contó sólo fue un

ejemplar para los cinco primeros taxa y una fotografia para Q. eugeniifolia. En el caso

de Q. salicifolia se revisaron las colecciones de los herbarios y la depuración sólo

permitió encontrar tres ejemplares que pertenecen a esta especie, los cuales no fue

posible analizar al MEB debido a que los que originalmente se manejaron como Q.

salicifolia, en realidad pertenecían a un taxón diferente (Quercus nixoniana Valencia y

Lozada). La obtención de material adicional para estos taxa resultó muy complicada, ya

que a excepción de Q. salicifolia que se localiza en la vertiente del Pacífico mexicano

de la Sierra Madre del Sur, el resto de las especies se distribuye en Centroamérica.

El escaso material con el que se contó para estos taxa fue el proporcionado en

préstamo por los herbarios mencionados con anterioridad, así como algunos ejemplares

depositados en los herbarios Nacional de México (MEXU) y de la Facultad de Ciencias

(FCME). La escasez de material de herbario para estas terminales y la inclusión original

de estos ocho taxa en el análisis, condujo a que la matriz tuviera muchos datos
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desconocidos. En un análisis preliminar realizado utilizando esta matriz, las terminales

se comportaron como comodines en los árboles resultantes y el consenso colapsó todas

las ramas. Por este motivo , se decidió remover las terminales que tuvieran más del 50%

de caracteres faltantes. Por tal motivo y como se ha mencionado, el cuadro 7 muestra las

especies finalmente incluidas en este estudio .

Cuadro 7. Especies y series del género Quercus incluidas en el análisis c1adístico (* Series cercanas a
Lanceo/atae; ** Series alejadas a Lanceo/atae). Entre paréntesis se incluye el número de especies
incluidas de cada serie y el número de especies que comprende la serie respectiva. No fueron
considerados sinónimos actualmente propuestos. En el caso de Q. cuajima/pana, aunque originalmente
fue propuesta por Trelease en la serie Lanceo/atae, la revisión del material tipo y del protólogo muestran
que no pertenece a la serie Lanceo/atae, y se propone como sinónimo de Q. crassipes de la serie
Mexicanae.

SERIES Especies incluidas en este análisis
*Acatenangenses Q. acatenangensis Trel. (l de 1, 100%)
**Acutifoliae Q. acutifolia Née (1 de 7, 14%)
**Aristatae Q. aristata Hook. et Am. (l de 1, 100%)
**Benthamiae Q. benthamii A.DC., o. rubramenta Trel. (2 de 3, 75%)
*"Calophyllae o. candicans Née (1 de 1, 100%)
**Crassifoliae Q. crassifotia Humb. et Bonpl. (l de 4, 25%)
* Crispifoliae Q. crispifolia Trel. (l de 1, 100%)
*"Crispipiles o. crispipilis Trel. (l de 1, 100%)
*Depressae Q. depressa Humb. et Bonpl. (1 de 1, 100%)
**Durifoliae Q. emoryi Torr . (l de 2, 50%)
Lanceolatae Q. laurina Humb. et Bonpl. , Q. affinis Scheidw. y Q. ocoteifolia (3

de 3, 100%)
**Mexicanae o. mexicana Humb. Et Bonpl. (1 de 2,50%)
**Nectandraefolia Q. elliptica Née ( 1 de 1, 100%)
**Oligodontae Q. eduardii Trel. (l de 1, 100%)
**Perseaefolia o. sapotiifolia Liebm. (l de 1., 100%)
**Eugeniifoliae Q. seemanni Liebm. (l de 2, 50%)
**Saltillenses O, saltillensis Trel. y Q. acherdophylla Trel. (2 de 2, 100%)
**Uruapanenses Q. trinitatis Trel. (l de 2, 50%)
**Vimineae Q. viminea Trel. (l de 1, 100%)
sin serie Q. gentryi C. H. Mull., Q. hirtiifolia Vázquez, Valencia et Nixon, Q.

mulleri Martínez, Q. nixoniana Valencia et Lozada, Q.
pinnativenulosa C. H. Mull., Quercus sp.l, y Ouercus sp.2
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Selección de caracteres

En primer lugar se evaluaron los caracteres potencialmente útiles y se examinó la

variación observada entre los ejemplares de cada terminal con la guía del concepto

filogenético de homología (De Pinna, 1991; De Luna y Mishler, 1996). Se inició con la

evaluación de los caracteres utilizados en taxonomía clásica para las especies del género

Quercus, como son: hábito (árboles o arbustos), yemas (forma, escamas, pubescencia),

ramillas (grosor, lenticelas y pubescencia), hojas (forma general, forma del ápice, de la

base, pubescencia del haz y envés, tipo de epidermis), venación (curso y número), fruto

(forma general de la copa y la bellota y tiempo de maduración) así como su variación de

tales caracteres. Asimismo se procedió a la evaluación de caracteres poco utilizados y

que bajo el MEB y aclaramiento de hojas proporcionaron información adicional. Tales

caracteres fueron tricomas foliares, patrones de venación, estomas y ceras epicuticulares

del envés de las hojas. Muchos de los caracteres evaluados no fueron seleccionados para

incluirse en el análisis filogenético por la dificultad de establecer estados de carácter

(resultaron continuos) o porque algún criterio de inferencia de homología a priori

(similitud, conjunción, herencia e independencia) no fue cubierto.

En total, se incluyeron 42 caracteres morfológicos que permitieron postularlos

como hipótesis de homología primaria (De Pinna, 1991 ; De Luna y Mishler, 1996). La

mayoría de estos caracteres se obtuvieron de estructuras vegetativas; en cambio, los

caracteres reproductivos corresponden sólo a ocho características del fruto. De los 42

caracteres incluidos, 24 son binarios, 11 tienen tres estados, cinco corresponden a

caracteres con cuatro estados y dos caracteres tienen cinco estados.

Los estados de carácter fueron obtenidos de observaciones de ejemplares de

herbario y de colectas de campo. El material utilizado para la observación de los

caracteres, tales como tricomas, estomas, ceras epicuticulares y de arquitectura foliar

fueron tomados de ejemplares que respaldan estas observaciones y se enumeran en el

Apéndice 1.
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A excepción de los caracteres 2 y 13 (indumento en las últimas ramillas y en el

envés de las hojas maduras) que fueron ordenados utilizando evidencia ontológica

(discutido más adelante en los caracteres referidos), los restantes caracteres multiestado

fueron codificados como no aditivos o sin ordenar, pues no se tienen evidencias para

hacer tal propuesta. De esta forma, el criterio para determinar la secuencia de evolución

de un carácter multiestado fue a posteriori con base en la congruencia con otros

caracteres presumiblemente independientes sobre el cladograma resultante. Los

caracteres se consideraron con el mismo peso y los árboles fueron enraizados y

orientados con el método del grupo externo.

En la mayoría de los casos de los caracteres multiestado cuando uno de los

estados está ausente, se codificó como dos caracteres diferentes, debido a la

consideración de que la ausencia de una estructura no es comparable con formas o con

otros aspectos que se pueden comparar cuando si se presenta la estructura. Esta

condición se aplicó en los caracteres 7 y 8; 15, 16, 17 Y 18; 20 Y21 (ver descripción de

caracteres respectivos). Este criterio no fue aplicado en el caso del carácter 19 como se

explica en la descripción de ese carácter. Dado que es discutible la forma de tratar la

ausencia en estos caracteres multiestado y que en la literatura existen trabajos que los

tratan de ambas formas, se considera a cada carácter con sus respectivos estados como

una hipótesis de homología a priori o no son considerados como tal y de esta forma, da

la pauta para proponer de una u otra forma este tipo de caracteres. Cada carácter se

pondrá a prueba al incluir todas las otras hipótesis de homología en el análisis

filogenético y entonces el criterio de congruencia permitirá mantenerlo como homología

o modificar la propuesta inicial.

Los datos desconocidos y los inaplicables fueron anotados en la matriz (cuadro

8) con el signo?; para indicar polimorfismo se utilizaron las letras A, B, C, D y E que

representan a éstos, como se indica: A= OY1; B = 1 Y2; C = OY2; D = OY3; E = 1 Y4.
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Cuadro 8. Codificación de caracteres utilizados en el análisis c1adístico. Clave de polimorfismo. A
= OY1; B = 1 Y2; C = OY2; O = OY3.

Q. crassifo~ia

Q. acutifo~ia

Q. acatenangensis
Q. acherdophy~~a

Q. affinis
Q. aristata
Q. benthamii
Q. candicans
Q. crispifo~ia

Q. crispipi~is

Q. depressa
Q. eduardii
Q. e~~iptica

Q . emoryi
Q. gentryi
Q. hirtifo~ia

Q. ~aurina

Q. mexicana
Q. mu~~erii

Q. nixoniana
Q. ocoteifo~ia

Q. pinnativenu~osa

Q. rubramenta
Q. sa~ti~~ensis

Q. sapotiifo~ia

Q. seemannii
Q. trinitatis
Q. vUIllnea
Quercus sp 1
Quercus sp 2

1 5 10 15 20 25 30 35 40
I I I I I I I I I
000110010201101112011001240011001010010101
020001A2121002100000?01001113121101001A021
01120101111002110100?000031031111110010101
0100021?10111100??OO?100021010111011?10000
02030101121012110100?0010211?1111110010121
0100001?02101210000100001411112200100A0020
0113111?101002111100?000141120200111110010
000101011201100???10?00104002?001010010111
0202001?011102110100?000121131200001010010
0102011?010111111101100012000?111011000121
110001A00210120???OO?100001010221100010021
1100010B121C11110200?000141141201000310120
000000l?0211111000011000041111220010111311
A100010212101BO???210010001110201000210220
0112021?10101B1011011000020000001010001301
11130101111111100000?0010311?1201010010100
010201A01BA011111101110A201011111110011101
0100011?0211111012011000000041100010010101
0203001?0202030???OO?000331141210110010000
010D021?1012030???OO?0000210?O???111010110
0212011?111002110100?000031031111110010?Ol
0203021?1011030???OO?000031011210110310101
0211111?100002111100?000021110210110010111
010301Al1210110???211000021120221001210100
0101001?0212121101010000021131211010010B20
0213021?110202111100?000041111120110010120
0212011?101002110100?000031031111110010101
0103000012A0121101011000031121201110001211
0201001?02A102111100?000131121101011210??1
010202A0111012110101110A01101111111001A121



Las observaciones fueron realizadas según el nivel que se describe a

continuación:

a) Macroscópicas. Hábito, color de la hoja, consistencia de la lámina de la hoja, venas

en el haz de las hojas, presencia de dientes, distribución de dientes sobre el margen

de la hoja, margen revoluto, submargen de la hoja crispado, simetría del ápice de las

hojas, patrón de venación, variación en el espacio entre venas secundarias, variación

en ángulo de divergencia de venas secundarias, pedúnculo del fruto, forma de la base

de la copa, forma general de la copa, margen de la copa, escamas de la copa, forma

de la bellota y pilosidad de la bellota.

b) Microscopio estereoscópico. Indumento de las últimas ramillas, lenticelas evidentes

en las últimas ramillas, forma de las yemas apicales, tricomas con coloración ámbar

en el ápice de las yemas; tricomas en el haz de las láminas de las hojas, indumento en

el envés de las hojas, epidermis lisa, ampollosa o papilosa y prolongación de la

lámina sobre el pecíolo.

e) Microscopio óptico. Patrón estomático.

d) Microscopio Electrónico de Barrido (MEB). Características epidérmicas:

emergencia de las células guarda, ornamentación de las paredes de los estomas,

abertura externa del estoma, patrón de depósito de cera sobre la superficie del envés,

tipos de tricomas: fasciculados, estrellados, glandulares y multiradiados y aspecto de

los elementos que lo conforman.

Los caracteres explorados se describen a continuación:

1.- Hábito: O= árbol; 1 = arbusto; A = árbol y arbusto (polimórfico).

El hábito de los encinos puede corresponder solamente a árbol o arbusto . Un arbusto se

define como una planta leñosa con ramificaciones desde la base, sin un eje dominante,

por su parte un árbol no se ramifica desde la base y consecuentemente forma un tronco o

eje principal. En el caso de las terminales analizadas aquí, se encontraron ambas formas.

Respecto a este carácter la mayoría de las especies son árboles, solamente Q. depressa,

Q. eduardii, Q. hirtifolia y Q. emory son arbustos, este último además puede ser árbol
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por lo que fue codificado como polimórfico (A). Éste es un carácter muy claro y fácil de

codificar.

2.- Indumento de las últimas ramillas: O = totalmente cubriendo a las ramillas; 1 =

glabrescente; 2 = glabro. Aditivo.

Las últimas ramillas formadas y ubicadas distalmente con respecto a todas las demás,

pueden tener varias características observables cuando las ramillas están completamente

maduras. Una de tales características es la presencia o ausencia de indumento y la

cantidad de tricomas presentes en las ramillas. Se delimitaron tres estados para las

términales de este estudio. Las observaciones en el desarrollo de las ramillas permitieron

ordenar este carácter con base en que las ramillas y las hojas en el brote en la mayoría de

las especies de encinos son pilosas cuando emergen de la yema y paulatinamente van

perdiendo los tricomas (o no lo hacen, dependiendo de la especie) hasta llegar a su

completa madurez. De esta forma, se considera que el carácter inicial es el denominado

"indumento totalmente cubriendo a las ramillas", seguido de "glabrescente" y

finalmente el de "ramillas glabras". Aunque el estado de carácter "glabrescente" es

variable en cuanto a la cantidad de tricomas que puede haber sobre las ramillas, los

estados "totalmente cubriendo a las ramillas" y "glabro", permiten asignar facilmente a

las terminales el estado de carácter que le corresponde.

3.- Lenticelas en las últimas ramillas: O lenticelas no evidentes; 1 = lenticelas

evidentes.

Las lenticelas corresponden a poros de estomas en las partes leñosas de una planta, es

decir en troncos y ramas. Este carácter fue analizado en las últimas ramillas maduras del

encino y aunque las lenticelas siempre están presentes, no siempre son evidentes, ya que

cuando son observables se debe a que las paredes externas de las células guarda se

lignifican y adquieren coloración crema que las contrasta con el resto de la superficie de

la ramilla. Fue un carácter fácil de codificar.
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4.- Forma de las yemas: O = ovoide; 1 = fusiforme; 2 = redondeado ovoide; 3

cónicas; D = ovoide y cónicas (polimórfico).

Este carácter fue observado en las yemas terminales de verano u otoño. Las yemas de

primavera en el género Quercus son inconspicuas en la mayoría de los casos, debido a

que en esta temporada es cuando surgen estructuras nuevas tales como ramas, hojas y

flores en las diferentes especies de encinos y consecuentemente las yemas nuevas aún no

están bien desarrolladas y con frecuencia no son notorias. Por tanto este carácter es

observable en verano u otoño cuando las yemas han terminado de formarse, se

mantienen estables y aún cuando no han iniciado un alargamiento (generalmente a

finales de invierno) que conducirá al desarrollo de nuevas estructuras en primavera. Este

carácter fue tomado considerando la fecha de colecta anotada en las etiquetas del

ejemplar de herbario. Para codificar este carácter se dibujaron y anotaron las formas

diferentes que presentan las yemas de los ejemplares revisados y posteriormente se

agruparon por formas homogeneas. Se obtuvieron cuatro grupos con una forma diferente

cada uno: ovoide, fusiforme, redondeado ovoide y cónica (figura 43).

5.- Tricomas con coloración ámbar en el ápice de las yemas. O = ausentes; 1

presentes.

Las yemas tanto apicales como las de las axilas de las hojas pueden o no ser pilosas y

entonces los tricomas pueden tener una coloración ámbar que los hace resaltar a simple

vista. Este carácter fue observado en Q. benthamii, Q. crassifolia y Q. rubramenta. En

este caso solamente se codificó la presencia o no de tricomas con coloración ámbar. Este

es un carácter facilmente observable, sin variación intraespecífica y su codificación fue

sencilla.

FISONOMÍA DE LAS HOJAS. Las estructuras más importantes en el reconocimiento

de especies en encinos son las hojas completamente maduras, las cuales presentan un

conjunto de caracteres que fueron analizados independientemente.

6.- Consistencia de la hoja: O= crasa-coriácea; 1 = coriácea; 2 = papirácea .
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Figuras 43 - 47. Esquemas de algunos caracteres y estados de carácter. Figura 43.
Forma de yemas (carácter 4): A. ovoide, B. fusiforme, C. redondeado - ovoide, D.
cónicas. Figura 44. Submargen de las hojas (carácter 10): A. crispado, B.
ampliamente crispado, C. plano. Figura 45. Abultamiento en la base de la copa
(carácter 36): A. sin abultamiento, B. con abultamiento indicada por la flecha. Figura
46. Forma general de la copa (carácter 37): A. hemisférica, B. pateliforme, C.
obcónica, D. infundibuliforme. Figura 47. Forma general de la bellota (carácter 40):
A. semiesférica, B. ovoide, C. lanceoloide, D. deprimida.



Las hojas maduras de los encinos por lo general son fuertemente coriáceas, pero existen

variaciones interespecíficas que permitieron establecer tres estados de caracter en las

terminales analizadas. Inicialmente fue dificil establecer los estados de carácter, sin

embargo, una vez familiarizada con el material de herbario y con la consistencia de las

hojas de todas las especies incluidas, estas se pudieron codificar facilmene en las tres

categorías mencionadas.

7.- Dientes en el margen: O presentes; 1 = ausentes; A presentes y ausentes

(polimórfico).

Las hojas en el género Quercus son simples, pero el margen de estas puede ser entero o

presentar prolongaciones laminares poco profundas que reciben el nombre de dientes.

Para este carácter se consideró únicamente la presencia o no del margen dentado. Este

carácter se puede observar claramente, pero algunas especies pueden presentar

polimorfismo. Quercus acutifolia, Q. depressa , Q. laurina, Q. saltillensis y Quercus sp.

2 pueden presentar hojas con el margen dentado y hojas con el margen entero. En el

caso de Q. acutifolia, aunque el margen puede ser entero, presenta el margen aristado.

Este carácter es considerado como un carácter independiente con respecto al siguiente

(distribución de dientes en el margen de la hoja), debido a que cuando los dientes están

presentes es posible evaluar otros caracteres como la amplitud, altura, número de dientes

y forma de los mismos (que no fueron incluidos aquí por no ser discretos) y no solo su

distribución. De esta forma la ausencia no se considera como homóloga a la distribución

de dientes y por tanto se proponen como hipótesis de homología independientes.

Después de la decisión de codificación, la observación del carácter fue muy simple en

los ejemplares revisados.

8.- Distribución de dientes en el margen de la hoja: ? = no aplica (dientes ausentes);

O= en la cuarta parte distal; 1 = en la mitad distal; 2 = en las tres cuartas partes distales;

B = en la mitad distal y en las tres cuartas partes distales (polimórfico).

Cuando los dientes están presentes, pueden estar distribuidos de diferente forma a lo

largo del margen de las hojas. Se reconocieron tres estados en los ejemplares
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representantes de las terminales de este análisis. De acuerdo con la codificación

propuesta Quercus eduardii es polimórfico para este carácter, ya que puede presentar

dientes distribuidos solamente en la mitad distal o desde las tres cuartas partes distales.

Los estados de caracter para la distribución de dientes se establecieron considerando

todas las posibles variantes de este carácter, aunque fue laborioso, una vez establecidos

los estados de caracter fue sencillo asignar el estado de carácter correspondiente a cada

terminal.

9.- Margen revoluto de la lámina de la hoja: O= revoluto; 1 = plano.

Las hojas maduras pueden presentar los bordes enrollados sobre el envés

denominándose margen revoluto, o bien éste puede ser plano. En las terminales

incluidas fue un carácter discreto y fácil de codificar.

10.- Submargen de la hoja: O= crispado; 1 = ampliamente crispado; 2 = plano; B =

ampliamente crispado y plano (polimóarfico).

Se asigna el término de submargen a la superficie foliar próxima al margen y no sólo a

la orilla o margen estrictamente, la cual puede o no, presentar ondulaciones de diferente

amplitud. Se reconocieron tres estados para este carácter (figura 44). Quercus laurina

resultó polimórfico, ya que puede presentar tanto hojas ampliamente crispadas como

planas. El establecimiento de tres estados es controversial, los estados crispados y

ampliamente crispados podrían considerarse por algunos observadores como lo mismo,

(un solo estado de carácter), pero la revisión de la totalidad del material, sugirió la

división en dos estados de carácter. Después de establecer la codificación, la asignación

de los estados de carácter a los taxa fue sencilla.

11.- Simetría del ápice de la lámina de las hojas: O= asimétrico; 1 = simétrico; A =

asimétrico y simétrico (polimórfico).

El ápice de las hojas puede presentar o no simetría bilateral, en la mayoría de los casos

Q. rubramenta y Q. seemannii presentan ápice asimétrico y Q. laurina, Q. viminea y
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Quercus sp. J son especies polimórficas, es decir, pueden presentar o no ápice

simétrico. Éste es un carácter discreto que fue codificado y reconocido facilmente.

12.- Apariencia de las venas secundarias en el haz de las hojas: O= convexas; 1 =

cóncavas; 2 = en el mismo nivel que la superficie de la hoja; e = convexas y en el

mismo nivel (polimórfico).

Las venas primarias, secundarias y venillas, pueden estar impresas en el haz dando una

apariencia rugosa (cóncavas), o pueden estar ligeramente elevadas (convexas), o estar al

mismo nivel que la superficie superior de la hoja. En este caso sólo 'se analizaron las

venas secundarias. Este carácter fue dificil de detectar, ya que aunque la apariencia de la

supereficie de las hojas es diferente para cada especie, fue dificil percatarse que esta

apariencia es debida en parte al nivel que presentan las venas secundarias y de tercer

orden respecto a la superficie de las hojas. Una vez establecidos los estados de carácter,

fue fácil asignar el estado a cada especie.

13.- Indumento en el haz de la lámina de las hojas. O= presentes; 1 = ausentes.

El indumento es referido a la presencia o ausencia de los tricomas, los cuales pueden

estar presentes sobre la superficie adaxial de la lámina. En el caso de los encinos

analizados, los tricomas se observaron hacia la base de la hoja y sobre la vena media.

Este carácter es fácil de observar y codificar.

14.- Indumento en el envés de la lámina de las hojas: O= piloso; 1 = glabrescente; 2

= axilo-piloso; 3 = glabro; B = glabrescente y axilo-piloso (polimorfico). Aditivo.

Las hojas maduras de los encinos pueden o no tener indumento en el envés; cuando éste

está presente pueden existir diferencias en la cantidad de indumento. El análisis del

carácter permitió reconocer cuatro estados: piloso cuando los tricomas cubren

totalmente la superficie del envés de las hojas; glabrescente , los tricomas están

regularmente distribuidos en la superficie del envés, su abundancia y distribución

permiten ver la epidermis y su abundancia aumenta ligeramente hacia las axilas de las

venas secundarias, hacia la vecindad de la vena media y/o hacia la base de las hojas;
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axilo-piloso, cuando se conservan sólo algunos tricomas en las axilas de las venas

secundarias; glabro, sin ningún tipo de tricoma sobre su superficie. Quercus emory y Q.

gentry resultaron polimórficos, pueden ser tanto glabrescentes como axilo-piloso . La

ordenación de este carácter se hizo con base en observaciones del desarrollo de hojas

nuevas, ya que éstas en la mayoría de los casos son completamente pilosas en ambas

superficies cuando emergen de las yemas y paulatinamente van perdiendo los tricomas o

no (dependiendo de la especie), hasta llegar a su completa madurez (ver cuadro 4 en la

sección de tricomas). Este caracter y sus estados son ampliamente utilizados para

diferenciar entre las especies, en este análisis resultaron adecuados para proponerlos

como una hipótesis de homología a priori. Los estados de carácter fueron establecidos

facilmente y la codificación para cada terminal también fue sencilla.

15.- Tricomas fasciculados en el envés de las hojas: O= ausentes; 1 = presentes.

En las especies del género Quercus existen diferentes tipos de tricomas, entre los que

están los fasciculados. En este caso se analizó la presencia o ausencia de este tipo en el

envés de las hojas (ver cuadro 5 en la sección de tricomas) . Este carácter es considerado

como un carácter independiente con respecto a los tres siguientes (16, 17 y 18). La

ausencia de tricomas fasciculados hace inaplicable la presencia de estípite, o la forma de

los radios de los tricomas o el aspecto de los mismos. Es decir, es imposible postular

hipótesis de homología primaria de ausencia de tricomas fasciculados con respecto a

otros estados. Por esta razón se propone como hipótesis de homología independiente.

16.- Presencia de estípite en los tricomas fasciculados: ? = no aplica (tricomas

fasciculados ausentes); 0= cortamente estipitado; 1 = estipitado; 2 = sésil.

Los tricomas fasciculados están formados por varios radios unidos en su base y que

prolongan esta unión formando un estípite antes de divergir, éstos se conocen como

tricomas estipitados y corresponden al tipo 8 de Jones (1986); o bien pueden divergir

directamente desde la base sin formar un estípite, denominándose tricomas sésiles que

corresponden al tipo 5 de Jones (1986) (ver cuadro 5 en la sección de tricomas). El
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establecimiento de tres estados de carácter para el estípite no tuvo dificultad al

observarse al MEB.

17.- Forma de los radios de los tricomas fasciculados:? no aplica (tricomas

fasciculados ausentes); O= lisos; 1 = crispados.

Los elementos que conforman los tricomas fasciculados o radios, pueden presentar

diferente aspecto. Se observaron dos tipos, lisos y crispados (ver cuadro 5 en la sección

de tricomas). La utilización del MEB permitió establecer fácilmente los estados de

carácter para la forma de los radios de los tricomas fasciculados.

18.- Aspecto de los radios de los tricomas fasciculados: ? = no aplicable (tricomas

fasciculados ausentes); O= rectos; 1 = revolutos. Los radios de los tricomas fasciculados

pueden ser rectos ascendentes o ligeramente curvos hacia abajo, independientemente de

sí son crispados o no, denominándose revolutos (ver cuadro 5 en la sección de

tricomas). Este carácter se codificó fácilmente utilizando el MEB.

19.- Tricomas estrellados: O= ausente; 1 = en una capa; 2 = en dos capas.

Otro tipo de tricomas presentes en el envés de las hojas de encinos son los estrellados.

En los encinos analizados sólo fue posible observarlos en tres especies, Quercus

candicans que los presenta en dos capas, Q. emoryi y Q. saltillensis que tienen

tricomas estrellados en una capa (ver cuadro 5 en la sección de tricomas). En este caso

se estableció como una sola hipótesis de homología la ausencia de tricomas estrellados,

la presencia con una capa y la presencia con dos capas debido a que no se observó otro

carácter en los tricomas estrellados (además del número de capas que los conforman)

que pudiera proponerse adicionalmente como hipótesis de homología y que condujera a

tratarlos como hipótesis independientes. lones (1986) indica la diferencia entre los

tricomas estrellados de encinos, señalando los que tienen una capa y los que tienen dos

capas. Ambas formas las incluye en el mismo tipo, simplemente como tricomas

estrellados. La observación y codificación de las terminales para este carácter es sencilla

cuando son observadas al MEB.
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20.- Tricomas glandulares vermiformes sobre la superficie abaxial de la hoja: O=

ausente; 1 = presente.

Los tricomas glandulares vermiformes pueden presentar dos formas diferentes en la

sección Lobatae: simple uniseriado (tipo 15 de Jones, 1986) y capitado o irregularmente

multiseriado (tipo 16 de Jones, 1986). En cada una de estas formas es posible encontrar

variantes en el número de células que conforman a los tricomas glandulares y en el

tamaño de los mismos. Por esta razón la ausencia de tricomas glandulares no se

considera como homologa a ninguno de los otros caracteres mencionados y se propone

como una hipótesis independiente respecto al tamaño de los tricomas (carácter 21), ya

que cuando los tricomas glandulares están presentes, se pueden evaluar varios aspectos.

En los encinos incluidos en este estudio se observaron tricomas simples uniseriados en

12 de las 30 terminales incluidas (ver cuadro 5 en la sección de tricomas).

21.- Tamaño de tricomas glandulares vermiformes: ? = no aplicable (ausencia de

tricomas glandulares vermiformes) ; O= cortos; 1 = largos.

Se observaron diferencias en longitud en los tipos de tricomas glandulares de las

especies incluidas. Se agruparon en dos estados de acuerdo a este aspecto. Los cortos

miden entre 50 y 100 micras, éstos son escasos y se concentran hacia la vecindad de la

vena media o sólo en las axilas de venas secundarias; los largos miden más de 150

micras y aunque pueden ser también escasos, su distribución no se restringe a la

vecindad de la vena media (ver cuadro 5 en la sección de tricomas) . El establecimiento

de los estados de carácter fue fácil con las observaciones realizadas al MEB.

22.- Tricomas multirradiados: O= ausente; 1 = presente.

Estos están compuestos de varios elementos de pared gruesa, generalmente unicelulares

que emergen en una variedad de direcciones azarosas partiendo de una base

generalmente redondeada; Jones (1986) los define como tipo 10. Se encontraron sólo en

tres especies: Q. acherdophylla, Q. depressa y Q. laurina (ver cuadro 5 en la sección de

56



tricomas). La distinción de este tipo de tricoma al MEB es sencilla, resultando en un

carácter discreto que se codificó fácilmente.

Variación en venas secundarias. El género Quercus presenta una venación general que

corresponde a la denominada pinnada, es decir, hay una sola vena media o primaria bien

definida, de la que emergen las venas secundarias, éstas últimas presentan variación

interespecífica.

23.- Patrón de venas secundarias: O = broquidódroma presente; 1 = broquidódroma

ausente.

Cuando las venas secundarias se unen en una serie de arcos prominentes sin llegar

enteras hasta el margen, a este patrón se denomina venación broquidódromas (ver

cuadro 6 en la sección de arquitectura foliar). Este carácter fue fácilmente observado en

hojas aclaradas y es independiente del patrón craspedódromo.

24.- Patrón de venación craspedódroma: O= ausencia; 1 = presencia.

La venación craspedódroma se refiere a que las venas secundarias terminan en el

margen, al menos las apicales que se relacionan con los dientes del margen. Cinco

especies: Quercus affinis, Q. candicans, Q. crassifolia, Q. laurina y Q. hirtifolia

presentan hojas con venación craspedódromas y además tienen venación broquidódroma

(ver cuadro 6 en la sección de arquitectura foliar). Quercus laurina y Quercus sp. 2 son

polimórficas para este carácter y pueden o no tener venación craspedódroma.

25.- Espacio entre las venas secundarias: O= irregular; 1 = incrementa hacia el ápice;

2 = incrementa hacia el centro; 3 = disminuye hacia el ápice.

El espacio entre las venas secundarias en la mayoría de los casos es irregular sin mostrar

un patrón particular. En Q. benthamii, Q. aristata, Q. candicans, Q. crispipilis, Q.

eduardii, Q. crispifolia y Quercus hirtifolia el espacio entre venas secundarias se

incrementa hacia el ápice, sólo en Q. mullerii se presenta una disminución en el espacio

de las venas secundarias que se distribuyen hacia el ápice (ver cuadro 6 en la sección de
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arquitectura foliar). Inicialmente hubo dificultad para establecer los estados de carácter,

pero después de revisar todo el material aclarado, la codificación fue sencilla.

26.- Ángulo de venas secundarias: O = irregular; 1 = disminuye hacia la base; 2 =

disminuye hacia el centro; 3 = aumenta hacia el ápice, 4 = disminuye hacia la base.

El ángulo de divergencia de las venas secundarias respecto a la vena media presenta

variantes. La mayoría de las especies tienen hojas con venas secundarias cuyo ángulo de

divergencia aumenta hacia las venas que están en el ápice; le siguen en frecuencia las

especies que tienen hojas con venas que disminuyen su ángulo hacia el centro, seguidas

de las venas con ángulo que disminuyen hacia el ápice, luego aquellas en las que sus

ángulos divergen sin ningún patrón (irregulares) y finalmente aquellas que tienen venas

secundarias cuyos ángulos disminuyen hacia la base de las hojas (ver cuadro 6 en la

sección de arquitectura foliar). En las hojas aclaradas se puede observar este carácter

facilmente.

27.- Epidermis con ampollas: O= presente; 1 = ausente.

La superficie del envés de las hojas puede o no tener ampollas . Esto puede ser

observado al microscopio estereoscópico o en el MEB en vista frontal. La evaluación de

este carácter, respecto a la prueba inferencial de conjunción (sí dos caracteres están

presentes en el mismo ejemplar o individuo, no puede proponerse como parte de la

misma hipótesis de homología De Pinna, 1991 y De Luna y Mishler, 1996), condujo a

tratarlo como un carácter independiente del siguiente carácter (epidermis papilosa).

28.- Epidermis papilosa: O= presente; 1 = ausente.

La superficie del envés puede ser o no papilosa, independientemente de que sea o no

ampollosa. Este carácter es observado fácilmente al microscopio estereoscópico o MEB

en vista frontal.

29.- Cera sobre la superficie abaxial de la hoja: O= gránulos; 1 = costras irregulares

lisas; 2 = escamas verticales; 3 = costras irregulares ornamentadas; 4 = capas lisas.
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Este carácter fue analizado al MEB a un aumento de 4000X. En el envés de las hojas de

los encinos analizados se depositan ceras epicuticulares que presentan diferentes

patrones . Se pudieron distinguir cinco estados de carácter sin dificultad. En Quercus

affinis , Q. nixoniana y Q. hirtifolia no fue posible observar este carácter debido a que no

se tuvo material disponible para el MEB (ver figuras 19 - 22 Ycuadro 3 de la sección de

estomas y ceras epicuticulares).

30.- Complejo estomático: O= ciclocítico ; 1 = anomocítico.

Los estomas en el género Quercus se restringen al envés de las hojas. El complejo

estomático fue posible observarlo en hojas aclaradas bajo el microscopio de luz a

aumentos de 16x. Se encontraron dos tipos: a) anomocítico en donde las células guarda

no presentan diferencias con el resto de las células epidérmicas y 2) ciclocítico en donde

las células guarda están rodeadas por un anillo de células subsidiarias. En Q. candicans

y Q. crispipilis no fue posible observar este carácter debido a que el material procesado

fue inadecuado para observar dicho caracter (ver figuras 1 y 2 Ycuadro 2 de la sección

de estomas y ceras epicuticulares).

31.- Emergencia de células guarda: O= células guarda conspicuamente emergentes; 1

= células guarda levemente emergentes; 3 = células guarda lisas o en el mismo nivel que

la superficie del envés.

Este carácter se analizó al MEB y se observó que las células guarda pueden o no ser

emergentes en diferentes niveles respecto al resto de la superficie de la hoja. Los

encinos incluidos en este trabajo permitieron distinguir fácilmente tres estados de

carácter. No fue posible observar el caracter en Quercus nixoniana debido a que no se

tuvo material disponible para el MEB (ver figuras 7 - 12 Ycuadro 2 de la sección de

estomas y ceras epicuticulares).

32.- Ornamentación de la pared de células guarda que forman el vestíbulo de los

estomas: O= barras muy engrosadas transversalmente; 1 = barras delgadas y no ocupan

la totalidad del piso; 2 = no ornamentada o lisa.
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Este carácter fue observado al MEB en vista frontal. La ornamentación de las paredes

internas de las células guarda que forman el piso de la cavidad externa o vestibular,

muestran tres variantes: barras muy engrosadas transversalmente; barras delgadas que

no ocupan la totalidad del piso y no ornamentada. Es un carácter que se puede observar

fácilmente 1MEB. En Quercus nixoniana no fue posible observar este carácter debido a

que no se tuvo material disponible para el MEB (ver figuras 13 - 15 Y cuadro 2 de la

sección de estomas y ceras epicuticulares).

33.- Abertura externa de los estomas: O= semicircular; 1 = elíptica.

Este carácter también fue fácilmente analizado al MEB en vista frontal, se encontraron

dos variantes, los que tienen una abertura semicircular y los que tienen una abertura con

forma elíptica. Las dos formas establecidas se comportan como discretas y no hubo

dificultad en la codificación de este caracter. No fue posible observar en Quercus

nixoniana este carácter debido a que no se tuvo matrial disponible para el MEB (ver

figuras 16 - 18 Ycuadro 2 de la sección de estomas y ceras epicuticulares).

34.- Prolongación de la lámina sobre el pecíolo: O= presente; 1 = ausente.

Todas las hojas de encinos son pecioladas y en algunos casos, la lámina de la hoja se

prolonga ligeramente a lo largo del pecíolo, en otras no es así. En los terminales

estudiados se distinguen fácilmente dos estados de carácter (figura 40).

CARACTERÍSTICAS DEL FRUTO

35.- Pedúnculo del fruto: O= ausente; 1 = presente.

El fruto en los encinos puede estar o no sobre un pedúnculo leñoso. En la mayoría de los

casos el pedúnculo existe y tiene una longitud aproximada de 1 cm o un poco más. Este

resultó un carácter de fácil observación y codificación.

36.- Abultamiento en la base de la copa: ? = desconocida (no hay frutos maduros en

los ejemplares revisados de las respectivas especies); O= ausente; 1 = presente.
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Los frutos de los encinos presentan en su base una protección en forma de copa cubierta

de escamas que recibe el nombre de copa o cúpula. Independientemente de la forma

general de la copa del fruto, la base de la misma puede o no tener una prolongación o

abultamiento hacia el pedicelo o pedúnculo en su caso, que semeja un bulto o chichón

(figura 45). La asignación de los estados de carácter para las terminales puede causar un

poco de problema cuando no se tiene familiaridad con los frutos de los encinos; sin

embargo, después de que se observa la totalidad del material es fácil designar el estado

de carácter correspondiente.

37.- Forma general de la copa: O= hemisférica; 1 = patelifonne; 2 = obcónica; 3 =

infundibulifonne.

La forma de la copa es muy variable y es independiente del tamaño de la misma. La

codificación de este carácter fue dificil después de revisar y dibujar todas las posibles

formas. Se reconocieron cuatro estados de carácter (figura 46).

38.- Margen de la copa: O= enrollado; 1 = no enrollado; A = enrollado y no enrollado

(polimórfico).

El margen de la copa puede ser erecto (no enrollado) o involuto (enrollado hacia el

interior). En los terminales analizados fueron encontrados dos estados de carácter.

Solamente Quercus aristata presentó polimorfismo para este carácter, ya que aunque en

la mayoría de los casos presenta margen no enrollado, en algunos casos el margen puede

presentarse como enrollado. Es un carácter que se observa y se codifica fácilmente.

39.- Escamas de la copa: ? = desconocidas (no hay frutos en los ejemplares revisados

de las respectivas especies); O= lisas; 1 = quilladas; A = lisas y quilladas (polimórfico);

Las escamas de las copas de los encinos pueden o no tener una protuberancia hacia la

base que se conoce como quilla. Solamente cuatro tenninales presentan las escamas

quilladas: Quercus elliptica, Q. gentryi, Q. laurina y Q. viminea y dos, Q. acutifolia y

Quercus sp. 2. son polimórficos pudiendo o no presentar las escamas quilladas.
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40.- Forma general de la bellota: ? = desconocida (no hay frutos maduros en los

ejemplares revisados de las respectivas especies); O = semiesférica; 1 = ovoide; 2 =

lanceoloide; 3 = deprimida; B = ovoide y lanceoloide (polimórfico).

La forma de la bellota de los encinos presenta diferencias, que en el caso de las

terminales analizados en el presente estudio, permitieron encontrar cuatro estados de

carácter, (figura 47). Quercus sapotiifolia presenta tanto forma ovoide como

lanceoloide. Para establecer los estados de carácter para la forma de la bellota, se

revisaron, se dibujaron y se organizaron en cuatro categorías las bellotas de las especies

estudiadas. Aunque fue un carácter laborioso para establecer los estados de carácter, la

codificación para las especies incluidas fue fácil.

41.- Pilosidad sobre la bellota: O= glabra; 1 = totalmente cubierta por tricomas; 2 =

con tricomas sólo en el ápice.

Los frutos de los encinos pueden o no presentar tricomas sobre su superficie, éstos se

encuentran cubriendo totalmente la bellota o sólo hacia el ápice. Es un carácter

fácilmente observable y en los ejemplares de las terminales incluidas se pudo codificar

fácilmente al tener solamente estos tres estados.

42. Tiempo de maduración del fruto: O= frutos de maduración anual; 1 = frutos de

maduración bianual.

Este carácter es evaluado al considerar el tiempo que transcurre desde que aparecen las

flores femeninas y ocurre la polinización (lo cual generalmente se presenta en la primera

mitad del año) hasta que los frutos se han desarrollado y están completamente maduros.

En los ejemplares de herbario esta información generalmente se puede conocer al

observar la posición de los frutos sobre las ramillas más distales, lo que indica que son

anuales, o sobre las penúltimas ramillas, indicando que son bianuales . La variación en el

tiempo de maduración del fruto es un carácter que solamente se presenta entre especies

de la sección Lobatae (encinos rojos); ya que todas las especies de la sección Quercus

(encinos blancos) son de maduración anual, mientras que en la sección Prtobalanus

(encinos intermedios) y en el grupo Cerris todos son de maduración bianual.
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Caracteres excluidos. Además de los caracteres descritos con anterioridad, otros fueron

analizados, sin embargo, no se incluyeron debido a los siguientes factores:

• Caracteres cualitativos cuya variación es muy grande aún en un mismo individuo en

los que hay dificultad para establecer estados discretos entre la variación detectada.

Los caracteres que presentaron estos problemas son: la forma general de la lámina

de la hoja, la forma de la base y del ápice de las mismas, el color de las venas en el

envés, el color de la hoja, el aspecto lustroso o no del haz, la forma de la pieza T en

los estomas observados al microscopio de luz, la forma de los dientes en el margen

de las hojas, la variación en el ángulo de las venas de tercer orden, el curso de las

venas de cuarto orden, la presencia o no de venillas libres en las areolas y el grado

de venación más alto.

• Caracteres cuantitativos categóricos, como el número de venas a cada lado de la

vena media. Las características métricas como la longitud del pecíolo, la amplitud y

altura de los dientes del margen de la hoja y la longitud de las yemas resultaron en

caracteres contínuos que se sobrelapan, no se distinguieron estados de carácter para

codificarlos adecuadamente.

• Caracteres no informativos. No proveen información filogenética en parsimonia, son

autoapomórficos , y caracterizan sólo a una de las términales. Un ejemplo de este

tipo de carácter es la venación secundaria festoneada o no, que está ausente en Q.

acutifolia y presente en el resto de las especies.

• Otros caracteres que no fue posible analizar corresponden a las estructuras de

amentos, estigmas, cotiledones y posición de óvulos en las especies, debido a que

los especímenes generalmente no tienen flores, mientras que los frutos pueden no

estar presentes o no ser adecuados para hacer las observaciones correspondientes .
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Análisis de datos. El análisis se realizó utilizando WinClada (Nixon, 1999a) y Nona

(Goloboff, 1997). En primer lugar se elaboró una matriz de 30 terminales por 42

caracteres (cuadro 8) en WinClada (Nixon, 1999a). Se realizó un análisis cladístico

utilizando el programa Nona para PC (Goloboff, 1997), mediante la estrategia de

búsqueda de parsimonia de matraca "Parsimony Ratchet Strategy" (Nixon, 1999b). No

obstante que este tipo de búsqueda se recomienda para matrices relativamente grandes

(por ejemplo 500 términales y cientos de caracteres), ésta fue seleccionada debido a que

se hicieron pruebas preliminares comparando con búsquedas heurísticas (1000 réplicas,

20 árboles retenidos por réplica, utilizando diferentes árboles iniciales y TBR) Y

búsquedas de parsimonia de matraca y los resultados obtenidos fueron los mismos

(topología, longitud de árboles más parsimoniosos e índices de consistencia y

retención). Aunque el tamaño de la matriz no presentó problemas para analizarse por

uno u otro método, la rapidez y lo práctico para obtener los resultados favoreció su

elección, ya que de esta forma se realizó un mayor número de búsquedas en el mismo

tiempo de disposición del equipo de cómputo. La estrategia de matraca de manera

general muestrea un mayor número de islas con pocos árboles por isla, en lugar de las

búsqueda heurística que muestrea muchos árboles por isla y consecuentemente menos

islas en el mismo tiempo.

Se realizaron cinco análisis con 1000 réplicas cada uno, conservando un árbol

por réplica, muestreando o perturbando cuatro caracteres cada vez, con un 10% de nivel

de constricción al azar y estableciendo a Q. crassifolia como raíz. Asimismo se obtuvo

un árbol de consenso estricto con los árboles más parsimoniosos utilizando el programa

de WinClada. Se evaluó el efecto de cada carácter incluído en la matríz, removiendo

cada uno de ellos independientemente y posteriormente se analizó mediante el método y

programas descritos con anterioridad para obtener los árboles más parsimoniosos y

árboles de consenso . También se llevaron a cabo dos análisis de soporte o robustez de

ramas con los 42 caracteres originales: uno mediante el método de Bootstrap (Li y

Zharkikh, 1994) con 1000 réplicas y con cuatro caracteres muestreados (perturbados)
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cada vez y uno mediante el método de Jacknife (Lanyon, 1985; Sidal, 1995) con las

mismas características. Los árboles resultantes se editaron utilizando WinClada.

Resultados

Topología general. El análisis permitió obtener 20 árboles más parsimoniosos de 237

pasos cada uno, un índice de consistencia (IC) de 0.28 y un índice de retención (IR) de

0.48. La figura 48 muestra uno de ellos ubicando a los caracteres, así como a los grupos

que fueron recuperados con el árbol de consenso estricto en donde se colapsaron nueve

nodos (figura 49). En la topología de ambos árboles (figura 48 y 49) se observa una

primera rama basal con un solo terminal, Quercus candicans que se incluyó bajo el

criterio de grupo externo (al igual que Q. crassifolia que funcionó como raíz), el cual

está definido por cuatro caracteres, de los cuales los tricomas estrellados en una capa

(19:1) resultó autapomórfico.

El clado A muestra un grupo formado por Quercus mexicana, Q. acherdophylla,

Q. crispipilis y Q. gentryi , definido por el carácter de ausencia de dientes en el margen

de la lámina de la hoja (7:1) (figura 48). Todas las especies incluidas en este grupo están

ubicadas en series diferentes y fueron tratadas como parte de las especies consideradas

como externas lejanas a la serie Lanceolatae.

En el nodo o rama B subyace un grupo monofil ético formado por Q. eduardii, Q.

emoryi y Q. saltillensis, el cual está definido por un solo carácter: ausencia de

pedúnculo del fruto (35:0). Las tres especies pertenecen a tres series diferentes y se

consideraron como grupos externos lejanos. En esta rama se anida el nodo e formado

por Q. emory y Q. saltillensis, definido por los caracteres ausencia de tricomas

fasciculados en el envés de las hojas (15:0), tricomas estrellados en dos capas (19:2) y

complejo estomático ciclocítico (30:0). Éste fue uno de los tres únicos grupos que se

recuperaron en los análisis de Bootstrap (59%) y Jackknife (60%).

Por otro lado, el nodo D apoya la monofilia de Q. sapotiifolia, Q. aristata y Q.

elliptica, con los caracteres de consistencia de la hoja craso-coriácea (6:0); dientes del
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Figura 48. Uno de los veinte árboles más parsimoniosos de longitud 237 , le = 0.28 e IR = 0.48 . Sobre
las ramas se indican los carac teres y estados. Las letras de la A a la L muestran los nodos descritos en el
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margen ausentes (7:1) y margen revoluto de la lámina de la hoja (9:0). Aunque las tres

especies fueron asignadas originalmente por Trelease (1924) a series diferentes, en un

trabajo posterior, Muller (1942) las propone como pertenecientes a la misma serie

(Aristatae), por lo que este grupo es congruente con esta clasificación y no con la

original.

En el árbol de consenso (figura 49) se observa un nodo E como no resuelto

formado por una tricotomía (ramas F, G, H). La rama F tiene a Q. viminea perteneciente

a la actualmente monotípica serie Vimineae y considerada como grupo externo. El nodo

G sostiene a un grupo monofilético formado por Q. depressa, Q. laurina y Quercus sp.

2. Éste está definido en el árbol de parsimonia por los caracteres de presencia de

tricomas multirradiados (22:1) Ypresencia de epidermis papilosa (28:0) (figura 48); Q.

depressa es considerada como única integrante actual de la serie Depressae, y que según

el esquema propuesto por Trelease (1924) está directamente relacionada con la serie

Lanceolatae a la que pertenece Q. laurina (figura 42). El nodo 1, anidado en el nodo G,

indica la monofilia de Q. laurina y Quercus sp. 2. Ésta última presenta problemas

taxonómicos ya que originalmente se determinó como Q. laurina, posteriormente se

consideró como híbrido de Q. laur ina con Q. affinis (Valencia, 1994) y luego Valencia

(1995) lo consideró como Q. affinis, sin embargo, el análisis detallado de la anatomía

de la madera, la escultura de los granos de polen (no incluidos en este análisis), la forma

más angosta de la hoja, el margen crispado y disminución del ángulo de divergencia de

las venas secundarias hacia la base diferencían a Quercus sp. 2 de Q. laurina y de Q.

affinis. La cercanía en la que se ubica Quercus sp. 2 y Q. laurina en los cladogramas

(figuras 48 y 49) implica una relación cercana entre estas terminales.

El nodo H en el árbol de consenso (figura 49) tampoco está resuelto. Este nodo

comprende una politomía en la que se ubican en ramas independientes las terminales Q.

acutifolia (de la serie Acutifoliae), Q. affinis (de la serie Lanceolatae), Q. benthamii y

Q. rubramenta (ubicadas en la serie Benthamiae) y Q. seemannii (originalmente en la
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serie Eugeniifoliae). Además de las ramas anteriores, la politomía incluye a los grupos

de los nodos J, K y L.

En el nodo J se integran Quercus crispifolia y Quercus sp. l. El clado se

caracteriza por seis caracteres: consistencia de la hoja craso-coriácea (6:0), margen

revoluto de la lámina de la hoja (9:0), apariencia cóncava de las venas en el haz de las

hojas (12:1), espacio entre las venas secundarias que incrementa hacia el ápice (25:1),

pared de las células guarda con barras muy engrosadas transversalmente (32:0) y

presencia de un abultamiento en la base de la copa (36:1). Este grupo fue recuperado

con los análisis de Bootstrap (52%) y Jackknife (54 %) (figura 48 y 49).

El nodo K es un nodo no resuelto en el árbol de consenso. Está formado por una

tricotomía con Q. mullerii , Q. pinnativenulosa y Q. nixoniana. Como se mencionó

anteriormente estas especies no han sido asignadas a ninguna serie.

El nodo L no está resuelto en el árbol de consenso (figura 49), con una

tricotomía formada por Q. acatenangensis, Q. trinitatis y Q. ocoteifolia, este grupo en

el árbol de parsimonia mostrado (figura 48) está apoyado por cinco caracteres: lenticelas

de las últimas ramillas evidentes (3:1), submargen de la hoja ampliamente crispado

(10:1), epidermis papilosa presente (28:0), células guarda levemente emergentes (31:1)

y bellota glabra (41:0). Este nodo es el tercer grupo recuperado con los análisis de

Bootstrap (61%) y el de Jackknife (60%).

Además del resultado cladístico sobre estas tres terminales, las revisiones de los

ejemplares de herbario de Quercus acatenangensis, Q. trinitatis y Q. ocoteifolia, de sus

tipos o fotografías de ellos y de visitas al campo en las zonas de distribución de las

mismas, permitieron conocer la variación de las poblaciones, y sustentar la propuesta de

que estas tres entidades son una sola especie a la que le corresponde el nombre de Q.

ocoteifolia Liebm. El resultado del análisis filogenético, si bien no es una prueba de

dicha propuesta, tampoco contradice lo señalado. En cambio sí contradice la propuesta
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de Muller y McVaugh (1972) de considerar a Q. ocoteifolia como sinónimo de Q.

laurina , ya que los resultados muestran a este clado (Q. trinitatis, Q. ocoteifolia y Q.

acatenangensis) como distante y por tanto diferente a Q. laurina.

Remoción de caracteres . El análisis de remoción de un solo carácter a la vez y

su análisis de parsimonia como se describió con anterioridad, permitió observar los

siguientes patrones. Cuando se remueven los caracteres de hábito (1); simetría en el

ápice de la lámina (11), tricomas fasciculados en el envés de las hojas (15), aspecto

crispado de los radios de los tricomas fasciculados (17), tricomas estrellados (19),

tamaño de tricomas glandulares (21), patrón de venas secundarias (23), venación

craspedódroma (24), forma de la base de la copa (37) y escamas de la copa (39), la

estructura de los árboles de consenso obtenidos con el resto de los caracteres se

mantiene sin cambios. Únicamente se observaron cambios en la longitud de los árboles

más parsimoniosos que osciló entre 232 y 235 pasos, y se obtuvieron entre 20 y 27

árboles en cada análisis.

Otra topología reiterativa es la que resultó al remover los siguientes caracteres:

espacio entre las venas secundarias (25) y abultamiento en la base de la copa (36). Los

árboles más parsimoniosos presentaron una longitud de 229 y 231 pasos

respectivamente. Los árboles de consenso obtenidos removiendo estos dos caracteres de

manera independiente muestran exactamente la misma topología.

La remoción independiente de los caracteres de epidermis papilosa (28), cera

sobre la superficie abaxial de la hoja (29) y forma general de la bellota (40) resulta en un

sólo árbol más parsimonioso en cada caso y con longitudes de 231, 223 Y 226 pasos

respectivamente.

Otros caracteres que cuando son removidos resultan en topologías sin resolución

son: indumento de las últimas ramillas (2), lenticelas en las últimas ramillas (3), dientes

en el margen de la hoja (7), distribución de los dientes en el margen de la hoja (8),
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margen revoluto de la lámina de la hoja (9), submargen de la hoja (10), indumento en el

haz de la lámina de las hojas (13), indumento en el envés de la hoja (14), presencia de

estípite en los tricomas fasciculados (16), aspecto revoluto de los radios de los tricomas

fasciculados (18), tricomas glandulares vermiformes sobre la superficie abaxial de la

hoja (20), tricomas multirradiados (22), ángulo de venas secundarias (26), epidermis

ampol1osa (27), complejo estomático (30), emergencia de las células guarda,

ornamentación de la pared de las células guarda que forman el vestíbulo de los estomas

(32), abertura externa de los estomas (33), prolongación de la lámina sobre el pecíolo

(34), pedúnculo del fruto (35) y margen de la copa (38). Los árboles de consenso

obtenidos de estos análisis muestran ramas colapsadas en la mayoría de las terminales

incluidas. Los árboles más parsimoniosos obtenidos de los análisis sin los caracteres

señalados en este párrafo presentaron una longitud que oscila entre 227 y 235 pasos.

El resto de los caracteres cuando son removidos aunque presentan resolución

colapsando pocos nodos en los árboles de consenso, son muy diversos y recuperan uno

u otro grupo diferente en cada caso; la longitud de estos árboles se encuentra entre los

224 y 234 pasos.

Áreas de distribución de las especies incluidas. El análisis de la distribución actual de

las especies de encinos mexicanos con respecto a las regiones florísticas de Rzedowski

(1978), manifiesta un alto endemismo regional específico, mostrando a la Sierra Madre

Oriental como la región que presenta mayor endemismo (con siete especies endémicas).

Esta región es la cadena montañosa más antigua de México (Ferrusquia-Villafranca,

1993). El Eje Volcánico Transversal es la región florística en la que se encuentran

menor número de endemismos con sólo una especie y ésta es la cadena montañosa más

joven de nuestro país (figura 50).

Lo anaterior coincide con la diversidad mencionada por Valencia (2001 y 2004)

para el género Quercus en México, ya que La Sierra Madre Oriental presenta una mayor

riqueza de especies para el género Quercus, albergando el 37.5% del total de especies de
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Figura 50. Principales regiones florísticas montañosas de México según Rzedowski
(1978) y número de especies del género Quercus incluidas en el análisis filogenético
que se encuentran en cada región. El número fuera del paréntesis corresponde a las
especies del análisis que se distribuyen en la región señalada, el número entre paréntesis
a la cantidad de especies endémicas para la misma región. SMOcc (Sierra Madre
Occidental), SMOr (Sierra Madre Oriental), EJE (Eje Volcánico Transversal), SMS
(Sierra Madre del Sur), CAm (Centroamérica) comprende desde Chiapas hasta Panamá.
Modificado de Rzedowski (1978).



encinos mexicanos (60 especies, 30 de encinos blancos y 30 de rojos) respecto al resto

de las provincias fisiográficas de nuestro país, incluyendo el Eje Volcánico Transversal

en el que sólo se han encontrado 25 especies equivalentes al 15.6% de las especies

citadas para México (12 de encinos blancos y 13 de encinos rojos).

Una teoría que apoya que el Eje Volcánico Transversal presente un bajo

endemismo en especies del género Quercus, es aquella de corte dispersionista que

considera que las especies que originalmente se desarrollaban en las regiones

montañosas del norte del continente americano migraron hacia el sur cuando la

temperatura disminuyó (Jones, 1986), utilizando para ello las cordilleras del este y oeste

de nuestro territorio, es decir la Sierra Madre Oriental formada desde Jurásico medio

(Ferrusquía-Villafranca, 1993) y la Sierra Madre Occidental que surgió en Eoceno

(Ferrusquía-Villafranca, 1993), hasta alcanzar las montañas del Eje Volcánico

Transversal, el cual surgió a finales del Cenozoico (Axelrod, 1979, Ferrusquía­

Villafranca, 1993). En el Terciario medio en su porción occidental y en Plioceno en la

Oriental (Ferrusquía-Villafranca, 1993), el Eje queda "disponible" para ser colonizado y

utilizado como un corredor transversal por las especies que habían alcanzado esta latitud

y así extender su distribución, conduciendo de esta forma a que el endemismo sea pobre

para las especies del género Quercus que están en esta región o aparentemente nulo para

las especies incluidas en este estudio.

Por otro lado, los resultados del análisis cladístico muestran que a excepción de

Q. pinnativenulosa y de Quercus sp. 1 (que se localizan hacia el norte de la Sierra

Madre Oriental), los taxa que en estos resultados aparecen como derivados, presentan

una tendencia a distribuhirse en la Sierra Madre del Sur y/o en Centroamérica. Por su

parte los taxa que se ubican cerca de la raíz del árbol tienen una distribución más al

norte de la República Méxicana, a excepción de Q. candicans, Q. crassifolia y Q.

elliptica que tienen una distribución amplia. Asimismo es importante mencionar que Q.

emoryi y Q. viminea se distribuyen en Estados Unidos de Norteamérica y en el árbol de

consenso aunque están hacia la base de éste, no están cerca de la raiz (cuadro 9).
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Cuadro 9. Distribución de especies del género Quercus incluidas en este estudio y su
distribución por regiones fisiográficas de México.SMOcc = Sierra Madre Occidental, SMOr. =
Sierra Madre Oriental ; SMS = Sierra Madre Oriental ; EJE = Eje Volcánico Transversal; CAm
= Centroamérica

Especie SMOcc SMOr SMS EJE CArn

Q. acutifolia X X X

Q. acatenangensis X X

Q. acherdophylla X

Q. afflnls X X

Q. aristata X

Q. benthamii X X

Q. candicans X X X X X

Q. crassifolia X X X X X

Q. crispifolia X X

Q. crispipilis X

Q. depressa X

Q. eduardll X X

Q. elliptica X X X X X

Q. emoryi X X

Q. gentryi X

Q. hirtifolia X

Q.laurina X X X

Q. mexicana X X

Q. mullerll X

Q. nixoniana X

Q. ocoteifolia X X

Q. pinnutivenulosa X

Q. rubramenta X

Q. saltillensis X

Q. sapotiifolia X X

Q. seemannii X

Q. trinitatis X

Q. viminea X

Quercus sp. 1 X

Quercus sp. 2 X

Totales 9 18 10 8 10
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Discusión

Topología. Este estudio incluye el 100% de las especies de la serie Lanceolatae y entre

el 14% y 100% de las especies de otras series (cuadro 7); sin embargo, es evidente que

este estudio no pretendió hacer un análisis filogenético de la sección Lobatae, ya que

sólo incluye un 25% de las especies de esta sección. El cladograma presentado es una

hipótesis filogenética parcial para el género Quercus sección Lobatae, en donde la

topología de los árboles de parsimonia y de consenso, no apoyan la inclusión de

Quercus ajJinis, Q. laurina y Q. acatenangensis en un grupo monofilético denominado

Lanceolatae. Lo mismo puede decirse para la mayoría de las demas series incluidas en

este trabajo, ya que se observa que a excepción del grupo formado en el nodo D (Q.

sapotiifolia (Q. aristata y Q. elliptica) que refleja parcialmente la propuesta de los

integrantes de la serie Aristatae según MuIler (1942), así como la serie Depressae que

está relacionada con Q. laurina integrante de la serie Lanceolatae, en el resto de los

grupos las propuestas taxonómicas de las series no son apoyadas. Un ejemplo al

respecto es la serie Saltillenses en donde Trelease (1924) originalmente propuso a Q.

saltillensis y a Q. acherdophylla que en este análisis no se ubican en el mismo grupo

(figura 49).

El problema de la clasificación infragenérica de Trelease (1924) ya se había

hecho notar por MuIler (1942), quien mencionó que la mayoría de las series propuestas

por Trelease son de confusa delimitación. Asimismo Valencia (1994) enfatizó sobre este

aspecto agregando que muchos nombres que originalmente estaban ubicados en una

serie determinada, han sido propuestos como sinónimos de otros nombres que se ubican

en series diferentes. Mas aún, diversos sinónimos de una misma especie fueron ubicados

originalmente en diferentes series; de esta forma, aunque con resultados aún parciales,

este trabajo confirma tales aseveraciones.

Trelease (1924) menciona que la delimitación de las series que el propone se

basa en las formas de las hojas y de los frutos pero al analizar las descripciones de las

series, éstas son ambiguas e inconsistentes en la mayoría de los casos. MuIler (1942)
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destacó este hecho y recircunscribió algunas senes que tienen representantes en

Centroamérica. En este sentido cabe citar el caso de la serie Aristate, bajo la cual

propuso como sinónimos a las series Persiifoliae y Eugeniifolia (ésta última incluyendo

sólo a Q. eugeniifolia y reubicando a la otra especie originalmente integrante Q.

seemannii en la serie Rapurahuensis). De esta forma la serie Aristatae contendría a Q.

aristatae, Q. sapotiifolia, Q. hondurensis (sinónimo de Q. elliptica), Q. eugeniifolia y

Q. duratiifolia, propuesta que tiene congruencia con el resultado obtenido en el análisis

filogenético realizado aquí.

Parte de los cambios en las series que realizó Muller (1942) sobre el esquema de

Trelease (1924), fueron justificados mencionando que la mayoría de las series del

género Quercus que son monotípicas pueden ser reagrupadas en series más amplias.

Además Muller (1942) comentó que a excepción de las series Virentes, Acutifolia y

Reticulatae que él consideró como naturales, el resto no lo son. Desafortunadamente su

propuesta de series no puede ser comparada con los resultados de este trabajo, ya que la

serie Lanceolatae no fue contemplada en su obra de 1942, al igual que la mayoría de las

series del análisis aquí realizado. Asimismo muchas de las series propuestas por Muller

no incluyen a la totalidad de las especies de cada serie cuando éstas tienen distribución

más allá de Centroamérica y las relaciones interseriales tampoco son mencionadas.

Por su parte, Valencia (1924) recircunscribió la serie Lanceolatae, enfatizando el

tiempo de maduración bianual que presentan sus integrantes. En este trabajo propuso

como sinónimos de Q. laurina a Q. zempoaltepecana y a Q. trinitatis, desapareciendo

estas dos series al proponerlas como sinónimos de la serie Lanceolatae. La filogenía

aquí presentada muestra que Q. trinitatis no es lo mismo que Q. laurina y

consecuentemente no puede sostenerse como sinónimo de esta última. Por su parte

Valencia et al. (en proceso) proponen que Q. trinitatis y Q. zempoaltepecana son

sinónimos de Q. ocoteifolia. La posición de Q. trinitatis en el árbol filogenético no

contradice esta propuesta.
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Apoyo de ramas. Respecto al análisis de robustez de ramas de Bootstrap y de Jackknife,

éstos dos índices tienen un valor mayor al 50% en los grupos de Q. emoryi y Q.

saltillensis, así como en el grupo de Q. crispifolia y Quercus sp. 1 y finalmente en Q.

acatenangensis, Q. trinitatis y Q. ocoleifolia, todos originalmente propuestos en

diferentes series. Para este último grupo, Valencia et al. (en proceso) mencionan que

estos tres nombres se han utilizado para llamar al mismo taxón, y consecuentemente y

de acuerdo con el principio de prioridad del Código Internacional de Nomenclatura

Botánica (Greuter el al. 2002) proponen como nombre aceptado el de Q. ocoteifolia

Liebm. Los grupos obtenidos en este análisis son apoyados por la combinación de

caracteres diagnósticos y no por sinapomorfias no contradictorias (estados de carácter

sin homoplasia).

Caracteres. Los caracteres incluidos corresponden básicamente a estructuras vegetativas

con énfasis en la hoja, ya que son éstas las que son más accesible y en los que se basa la

taxonomía tradicional de especies en el género Quercus . Por su parte, los caracteres de

tipo reproductivo incluidos en el análisis solamente son nueve y corresponden a

caracteres del fruto. La dificultad de incluir un mayor número de caracteres

reproductivos de flor o fruto se debe a que la mayoría de los ejemplares de herbario no

presentan flores y sólo unos cuantos tienen fruto. Además hasta el momento , los pocos

caracteres florales analizados muestran pocas diferencias interespecíficas que permitan

utilizarlos adecuadamente .

La remoción de algunos de los caracteres de la matriz y del análisis de manera

independiente no afecta los resultados, pero existen otros que si afectan la resolución de

los cladogramas. Entre estos, es necesario destacar los caracteres estomáticos

observados al MEB (caracteres 31, 32 y 33) que cuando son removidos afectan

fuertemente la topología y resolución de los árboles de consenso. Aunque la observación

de estos caracteres necesita de técnicas especiales, su exploración y la difusión de su

estudio en las especies del género Quercus permitirán tener una gama mas amplia de

caracteres valiosos para futuros estudios en especies del género.
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Un carácter que merece mención especial es el de tiempo de maduración del

fruto, el cual fue incluido originalmente considerando que sería una de las hipótesis de

homología más claras que permitirían reconocer o que apoyarían la monofilia de

algunos de los grupos. Sin embargo, la optimización de este carácter muestra que dentro

de los grupos aparentemente monofiléticos puede ser indistinta la presencia de uno u

otro estado en las terminales (figura 51). Por ejemplo, en el grupo formado a partir del

nodo A se observa la presencia de Q. acherdophylla que tiene frutos de maduración

anual, agrupada junto a otras especies que tienen maduración bianual. Asimismo el nodo

D apoya al grupo que incluye a Q. elliptica, de maduración bianual, junto a otras

especies que tiene maduración anual. Asimismo es posible observar la inclusión de Q.

pinnativenulosa que tiene maduración bianual agrupada con especies que tienen frutos

de maduración anual (figura 51, nodo K). Lo anterior conduce a plantear la hipótesis que

el tiempo de maduración anual ha derivado varias veces de manera independiente en la

sección Lobatae.

Un dato interesante al respecto es la observación personal de que las especies de

encinos rojos que habitan en zonas tropicales - húmedas, como por ejemplo en la

vertiente del Pacífico de Jalisco, Michoacán y Guerrero, y en las zonas que tienen

influencia de clima humedo-tropical del Golfo de México y en Centroamérica, presentan

frecuentemente frutos con maduración anual, mientras que aquellas que se localizan en

zonas mas frías son en su mayoría especies con frutos que maduran en dos años. Esto

pareciera indicar que hay una correlación del tiempo de maduración del fruto con un

hábitat cálido-húmedo y que esto puede ser la presión que condujo a la aparición de

frutos de maduración anual en varios grupos de encinos, cuando las especies invaden

estos nuevos hábitats . De ser así, y con la inclusión de la mayoría de las especies de

encinos rojos en un análisis filogenético, se observaría que las especies con frutos de

maduración anual serían derivadas respecto a las especies de frutos de maduración

bianual en cada uno de los grupos resultantes.
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Figura 51. Árbol de consenso de 20 árboles más parsimoniosos de longitud 237, le de 28 e IR de 48.
Las líneas azules muestran los frutos de maduración bianual y las verdes las de maduración anual. Los
números asignados a los nodos e, J y L muestran los porcentajes de Bootstrap / Jackknife con los que
fueron recuperados cada uno.



Distribución de las especies. La observación acerca de que la distribución de los taxa

que resultan como derivados en este análisis se localizan principalmente en la Sierra

Madre del Sur y/o en Centro América y que las terminales que están cerca de la raíz del

árbol filogenético se ubican hacia el norte de la República Mexicana, concuerda

parcialmente con el modelo que propone Axelrod (1983) sobre el origen boreal del

género Quercus, localizándose las especies más antiguas hacie al norte y las derivadas

hacia el sur del continente americano. Esta idea también está en acorde con la propuesta

de Manos et al. (1999) de sugerir a las latitudes medias de América como centros de

diversificación de las secciones del subgénero Quercus desde donde podrían haber

migrado y diversificado. Asimismo, los resultados son congruentes con la propuesta de

Valencia (1994) sobre la migración al sur del continente americano y diversificación de

algunas especies del género Quercus durante el Cenozoico (Oligoceno-Mioceno),

llegando hasta Centro América durante el Mioceno.

Es dificil proponer explicaciones más amplias sobre el origen de la distribución

de este grupo de especies de encinos rojos, debido en parte a que no se encuentran

patrones monofiléticos generales y esto a su vez puede deberse a que no se incluye la

totalidad (ni siquiera la mayoría) de las especies de la sección Lobatae (sólo son 30 las

especies aquí involucradas de las aproximadamente 120 que incluye la sección Lobatae ,

es decir, el 25%). Análisis futuros sobre biogeografia del género Quercus deberán

considerar a la totalidad o por lo menos a la mayoría de las especies de la sección

Lobatae y su distribución latitudinal, longitudinal y altitudinal, lo cual permitirá hacer

propuestas más amplias e inclusivas.

Conclusiones

Los resultados muestran que no hay apoyo de la propuesta presentada por Trelease

(1924) y Valencia (1994) sobre la delimitación e inclusión de especies de la serie

Lanceolatae, y lo mismo se podría decir para la mayoría de las series del subgénero

Lobatae incluidas en este trabajo. La propuesta de Trelease (1924) de agrupar a las

especies del género Quercus en series es atractiva, pues facilitaría el manejo de
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información sobre características y las relaciones existentes entre grupos

supraespecíficos (series). Sin embargo, tal propuesta, después de este estudio no es

pertinente. Es necesaria una revisión minuciosa, ya que como se ha resaltado presenta

muchos problemas taxonómicos.

. Los problemas taxonómicos en el género Quercus no son privativos de las series

y de hecho tienen su base en los problemas taxonómicos a nivel de especie, que a su vez

son causados por la gran variación morfológica que éstas tienen, por lo que es necesario

realizar revisiones morfológicas, morfométricas y de tipo monográfico que incluyan,

además de los caracteres tradicionales, la exploración de caracteres como amentos,

estigmas, cotiledones y la posición de óvulos abortados entre otros, así como un mayor

número de observaciones en el campo que permitan conocer mejor la variación de las

especies del género Quercus.

El método abordado para la construcción de la matriz de este análisis que

consistió en la revisión de cada uno de los caracteres de manera independiente y

comparándolos en cada una de las terminales (especies) incluidas en este trabajo, resultó

muy útil para abordar y resolver algunos problemas taxonómicos, por lo que se podría

recomendar para reconocer y delimitar las especies del género Quercus , lo cual

permitiría hacer trabajo taxonómico básico para posteriormente abordar en un sentido

filogenético.

Las relaciones filogenéticas entre las especies de este análisis y sugeridas por la

topología del árbol resultante, deben ser tomadas con precaución. La delimitación

taxonómica de estas especies en series requiere de evaluaciones adicionales con la

inclusión de más taxa previa revisión taxonómica y la inclusión de más caracteres que

con seguridad modificará algunas de las hipótesis de relaciones filogenéticas propuestas

aquí.
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De esta forma, en este análisis se ha discutido la clasificación infragenérica a

nivel de serie propuesta por Trelease (1924) para el género Quercus, destacando que la

relación inprecisa entre las diferentes series aún persiste. Asimismo, en este estudio se

apoya la inclusión de especies en ciertas series y la exclusión de otras especies de otras

series. De igual forma se plantea la inclusión de nuevos caracteres morfológicos que no

sólo aportan un mejor conocimiento de la morfología del género, sino contribuyen a una

mejor delimitación infragenérica específica. Se rectifica la delimitación de las especies

incluidas y se fortalece el conocimiento que se tiene hasta este estudio de ciertas

especies, en particular en la serie Lanceolatae, lo cual puede ser considerado como un

punto de partida para seguir explorando más caracteres, adicionar más taxa y realizar

más análisis que permitan obtener nuevas hipótesis filogenéticas más inclusivas y

contribuir así al conocimiento del género Quercus.
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APÉNDICE I

Lista de ejemplares examinados para observaciones de estomas, tricomas y aclaramiento

de hojas de Quercus al MEB.

Quercus acutifolia Née .-F. Lorea 997 (FCME). Q. acherdophylla Trel. - S. Valencia A.

803, S.n. (FCME). Q. affinis Scheidw.- S. Valencia A. 751, 788, 1711 (FCME). Q.

aristata Hook. Et Am. - J Rzedowski 3776 7 (XAL); G. Flores 3356 (MEXU). Q.

benthamii A. DC- D. E. Breedlove 41617 (MEXU). Q. candicans Née.- P. Tenorio L.

1458, L. Hernández S. y C Romero de T. (FCME). Q. crassifolia Humb. et Bonp/.- J

Calánico S. 8912 (FCME), S. Valencia A. 472 (FCME). Q. crispifolia Tre/.- J Ramirez

S. 40, 45 Y s.n. (FCME); C Arredondo 49 (FCME). Q. crispipilis Tre/.- E. L. Davis

76822 (MEXU). Q. depressa Humb. et Bonpl.- S. Valencia A. 1147 (FCME); R. García

S. 132 (FCME) ; M Nee 32900 (XAL). Q. eduardii Tre/.- P. Oropeza S.n. (FCME). Q.

elliptica Née.- N. Diego 2695 (FCME). Q. emoryi Torr.- A. Castellanos 211 (MEXU);

H. S. Gentry 8277a (MEXU); 1. Knobloch 325 (MEXU); J Passini y M F. Robert 6695

(MEXU). Q. gentryi C H Müll.- R. Vega A. 2009 (MEXU). Q. hirtifolia Vázquez­

Vil/agrán, Valencia et Nixon , S. Valencia A. 1750, 1751 Y 1752 (FCME). Q. laurina

Humb. et Bonp/.- S. Valencia A. 1703, 1704, 1705 (FCME); S. Valencia A. 762

(FCME). Q. mexicana Humb. et Bonp/.- R. Vega Á. S.n. (FCME). Q. mullerii

Martínez.- T McDougall 2435 (MEXU). Q. nixoniana Valencia et Lozada.- R. de

Santiago 747 (FCME). Q. ocoteifolia Liebm> R. García S. 142 (FCME); M Rodríguez

A. 1132, 1161 (FCME);. M Veliz 6322 (MEXU); o. Alcántara 1323 (FCME). Q.

pinnativenulosa C H Müll.- S. Cartujano P. 501, 683, 687 (FCME). Q. rubramenta

Tre/.- S. Valencia A. 381, 433 (FCME). Q. saltillensis Tre/.- J Vil/arreal y J A. Encina

115 (MEXU) ,. M A. Carranza C 2195 (MEXU); J M Poole 2266 y K. Nixon (MEXU);

M A. Carranza C 2195 y Encinas (MEXU). Q. sapotiifolia Liebm.- R. Arriaga C y L.

Aguilar 205 (XAL); R. Arriaga C y H López 229 (XAL); R. García S. 338 (FCME). Q.

seemannii Liebm.- R. Aguilar 94 (CR). Q. viminea Trel. - B. G. Schubert y M Sousa S.

2044 (MEXU). Quercus sp. 1. - S. Valencia A. 1350, 1354, 1355 (FCME). Quercus sp.

2. - S. Valencia A. 17, 18 (FCME).
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APÉNDICE II

SÍNOPSIS DESCRIPTIVA DE LOS TAXA INCLUIDOS

En un análisis cladístico como el presentado en este trabajo, la construcción de la matriz

involucra por un lado, las propuestas de caracteres homólogos entre los taxa incluidos,

para lo cual, dichos caracteres se evalúan inferencialmente en cuanto a similitud,

conjunción e independencia (De Pinna, 1991 ; De Luna y Mishler, 1996). La descripción

y consideraciones al respectgo de caracteres incluidos en este trabajo, se han tratado en

el capítulo de reconocimiento de la serie Lanceolatae.

Por otro lado y además de la valoración de los caracteres, un análisis cladístico

también involucra la selección de los taxa terminales para elaborar la matriz

correspondiente que se someterá al análisis cladístico. En muchos casos es suficiente

referirse a los taxa que se han seleccionado para incluir y el por qué de tal selección (por

ejemplo: los que son considerados como grupos externos y los que se consideran

miembros del grupo interno); sin embargo, en otros casos como en algunas de las

especies del género Quercus , la selección de especies no es trivial, ya que existen

algunos problemas taxonómicos que deben ser considerados. Así por ejemplo, Trelease

(1924) con una tendencia a dividir, consideró a las especies en el género Quercus con

una variación muy limitada y describió un gran número de ellas; por el contrario,

MeVaugh (1974) mostró una tendencia a agrupar y por ello, a sinonimizar a algunas de

las descritas originalmente por Trelease (1924) (sólo por citar los extremos). Aunado a

ésto están las determinaciones de ejemplares revisados en los herbarios y que son

heterogéneas, aún en una misma especie y por un mismo especialista.

Esto planteó la necesidad de hacer una revisión detalladda de las descripciones

originales de las especies incluidas. Se revisaron holotipos e isotipos, proporcionados en

préstamo por los herbarios nacionales y extranjeros (MEXU, US, C, K, F, OH, BR, NA,

MO, CR) o en su defecto fotografías de los tipos de los taxa o nombres involucrados

que fueron proporcionados por los herbarios P, M Y K; también se revisaron los

ejemplares que presentaron similitud morfológica con las especies mencionadas,

87



algunas de las fotografías fueron analizadas en microfichas o en el trabajo de Trelease

(1924) como se indica en cada caso.

De igual forma se revisaron más de 1200 ejemplares herborizados de las especies

involucradas y de sus sinónimos (en caso de existir) y depositados en el Herbario

Nacional (MEXU), Herbario de la Escuela Nacional de Ciencias Biológicas del IPN

(ENCB), Herbario de la Facultad de Ciencias de la UNAM (FCME) y del Instituto de

Ecología de Xalapa A. C., Veracruz (XAL). A su vez, se realizaron algunas

observaciones en el campo de poblaciones donde fueron colectados los ejemplares tipo

(holotipos) ubicadas en diferentes regiones del país y de otras poblaciones de los

mismos taxa. Todas las características observadas en los ejemplares herborizados, en los

individuos en el campo y los datos obtenidos, se compararon entre sí y con los

protólogos correspondientes y obteniendo así los caracteres que delimitan a cada una de

las especies que corresponden a las términales que se incluyeron en este estudio. A

continuación se presentan las principales características de éstas, su sinonimía,

distribución estatal y fotografías.

1.- Quercus acherdophy/la Trel., Mem. Natl. Acad. Sci. 20: 183. pl 367. 1924.

Árboles hasta de 20 m alto. Ramillas 0.8 - 1.5 mm de diámetro, glabrescentes,

lenticelas inconspicuas. Yemas ovoides, de 1.5 - 2.6 mm de largo. Hojas con pecíolos

de 2 - 4 x 0.5 - 1.2 mm, glabrescentes; láminas papiro-coriáceas, elípticas, elíptico­

lanceoladas u oblongas, de 2.8 - 6.6 (-8.1) x (0.8) 1.3 - 2.7 cm, 3 - 4.4 veces mas largas

que anchas; base redondeada, truncada o cuneada; margen entero, ligeramente

crispado; ápice agudo a redondeado, aristado; haz glabro o con escasos tricomas

multiradiados hacia la vena media; envés glabrescente conservando tricomas

fasciculados cortamente estipitados y multiradiados en las axilas de las venas

secundarias. Frutos de maduración anual, solitarios sobre un pedúnculo de 3 - 11 mm

de largo; copas hemisférico-turbinadas, de 7 - 11 x 4 - 8 mm, margen erecto; bellotas

de 6 x 6 -7 mm (figura 52).

Distribución estatal en México: Hgo., Pue. y Ver. Altitud: 2400 - 2500 m.
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2.- Quercus acutifolia Née, Anales Ci. Nat. 3:267. 180l.

Árboles hasta de 35 m alto. Ramillas (0.8) 1.4-1 .8 (-2.1) mm de diámetro, ligeramente

surcadas, lenticelas inconspicuas. Yemas ovoides de (1-)1.3 - 2.6 (-3.6) mm de largo.

Hojas maduras con pecíolos de 8-28 x 0.4-1.5 mm, glabros; láminas coriáceas a

subcoriáceas, lanceoladas, de (4.9-) 6 - 17 (-20) x 1.7 - 4 (-6) cm, de 3 - 3.5 veces mas

largo que ancho; base atenuado-cuneada a redondeada; margen con (4-)7-10(-12)

dientes aristados a cada lado de la hoja, distribuidos desde cerca de la base; ápice

acuminado; haz lustroso, glabro o con algunos tricomas estrellados sobre la vena media,

venas y venillas; envés glabriúsculo, conservando algunos tricomas fasciculados

cortamente estipitados cerca de la vena media y axilas de venas secundarias. Frutos de

maduración bianual, en grupos de 2 - 3 sobre un pedúnculo de 8.5 - 12.6 x 1.5 - 3 mm;

copas hemisféricas, de 9- 6 mm x 5.5 - 9.5 mm, margen erecto; bellotas semiesféricas a

ovoides, de 11.8 - 19 x 10-15 mm de diámetro, glabrescentes a glabras (figura 53).

Distribución estatal en México: Gro., Jal., Méx., Mich., Mor., Nay., Oax. y Pue.

Altitud: 1000 - 2500 m.

3.- Quercus affinis Scheidw., L'Horticulterur belge 4:321, pl. 17. 1837.

=Q. nitens M. Martens et Galeotti ; Q. nitens var. subintegra A. oc.; Q. affinis forma subintegra

Trel. ; Q. commutata Liebm.; Q. affinis forma commutata Trel.

Árboles de 11 - 18 m alto. Ramillas de 1-2.5 mm de diámetro, glabras o glabradas, en

ocasiones con lenticelas poco conspicuas . Yemas cónicas u ovoides de 2 - 4 (5.5) mm

de largo. Hojas maduras con pecíolos de 5 - 13 x 0.5 - 1 (1.5) mm de grueso, glabros o

glabrescenes; láminas coriáceas, elípticas, estrechamente elípticas o elíptico­

lanceoladas, de 3 - 13 x 1 - 3 cm, de 3.1 - 3.5 veces mas largas que anchas; base

redondeada, aguda o cuneada; margen con 1 - 5 aristas o dientes aristados distribuidos a

cada lado y hacia la mitad distal de la hoja; ápice agudo; haz lustroso, glabro o con

pubérulo y escasos pelos estrellados hacia la base de la vena media; envés glabro o

conservando tricomas en fascículos estipitados hacia las axilas de las venas secundarias.

Frutos de maduración bianual, 1 - 3 sobre un pedúnculo de 5 - 10 mm de largo; copas
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hemisféricas o en forma de copa, de 10 - 13 mm x 7 - 9 mm, margen erecto ; bellotas

ovoides de 13 - 18 x. 12 mm (figura 54).

Distribución estatal en México: Oto., Hgo., NL. , Oax., Pue., Qro., SLP, Tamps. y Ver.

Altitud: 1200 - 2600 m.

4.- Quercus aristata Hook. et Am., Bot. Beechey 444. 1841.

= Q. productipes Trel..

Árboles de 4 - 10m alto. Ramillas de lA - 3 mm de diámetro, con algunos tricomas

estrellados. Yemas ovoides a anchamente ovoides de lA - 3 mm de largo. Hojas maduras

con peciolos de 3 - 8.5 x 1.5 - 2 mm, glabros o glabrescentes; láminas craso - coriáceas, .

ligeramente glaucas , elípticas-oblongas, oblanceolada o en ocasiones obovada, de 5.2 - 9.5

(12) x (2.0) 3.0 - 5.5 (6.6) cm, de 1.5 a 2 veces más largas que anchas; base subcordada,

redondeada; margen ligeramente revoluto, entero o con 3 - 5 aristas o dientes cortos

aristados distribuidos hacia el ápice de la hoja; ápice redondeado u obtuso aristado; haz

glabro, conservando algunos tricomas estrellados; envés glabrescente, conservando

tricomas fasciculados cortamente estipitados. Frutos de maduración anual, solitarios sobre

un pedúnculo de 3-4 mm de largo; copas hemisféricas a cónicas, margen erecto o

revoluto, de 8.7 - 11.6 mm x 5.5 - 8 mm de alto; bellotas de 10.7 - 11.5 x 7 - 10.5 mm

(figura 55).

Distribución estatal en México: Ags., Jal., Nay. y Sin. Altitud: 600 - 1750 m.

5.- Quercus benthamii A. De., Prodr. 16 (2) : 29. 1864.

= Q. gemmata Trel.

Árboles de hasta 50 m alto . Ramillas de 1.5 - 2 (3) mm de diámetro, glabrescentes,

persistiendo algunos tricomas estrellados, con numerosas lenticelas pálidas y

conspicuas. Yemas cónicas de 5 - 7 mm de largo. Hojas maduras con peciolos de 10­

20 x 2 - 2.5 mm, glabros y alados; láminas coriáceas, ovadas a elípticas de (-5) 7 - 8

(10) x 2 - 3 (5) cm, de 3 - 3.5 veces mas largas que anchas; base cuneada o

ampliamente redondeada a estrechamente aguda; margen crispado; ápice agudo a

atenuado acuminado; haz glabro y algo lustroso; envés glabro, axilo-peloso, con
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tricomas fasciculados estipitados, ligeramente crispados. Frutos de maduración anual,

solitarios o en pares, sobre un pedúnculo de 3 - 5 mm de largo x (2) 3 - 5 mm de

grueso; copas hemisféricas , margen erecto, bases redondeadas o algo constreñidas de 18

- 20 mm x 10 - 14 mm; bellotas semiesférica a comprimida (figura 56).

Distribución estatal en México: Chis., y Oax. También se distribuye en Centroamérica

(Guatemala). Altitud: 2400 - 2500 m.

6.- Quercus candicans Née, Anales Ci. Nat: 3:277. 1801.

= Q. calophy/la Schltdl. et Cham .; Quercus calophy/la var. typica Camus; Q. alamo Benth.;

Quercus calophy/la f. alamo (Benth.) Trel.; Q. acuminata M. Martens et Galeotti. Q. calophylla

f. acuminata (M. Martens et Galeotti) Seem. ex Trel. ; Q. intermedia M. Martens et Galeotti; Q.

calophy/la f. intermedia (M. Martens et Galeotti) Seem. ex Trel.; Q. jlavida Liebm . Q. calopy/la

f.jlavida (Liebm.) Trel. ; Q. candicans f. michoacana Trel.; Q. calophy/la f. schiedeana Trel.; Q.

calophy/la f. willdenowii Trel.; Q. candicans f. incurva Trel.

Árboles hasta de 25 m alto. Ramillas de (1.6) 2 - 3 (3.5) mm de diámetro. Yemas

fusiformes, de 2.3 - 3.5 (-5.5) mm. Hojas maduras con pecíolos de 17.3 - 43.3 x 1.2­

1.8 (-2.3) mm, cubiertos por tricomas fasciculados sésiles; láminas coriáceas, obovadas,

de (5-) 8 - 20 (27) x (2.5-) 4 - 12 (-16) cm, de 1.5 - 2.5 veces más largas que anchas;

base subcordada o semitruncada, redondeada o decurrente; margen con 5 - 8 dientes

aristados distribuidos en la mitad apical o en el último cuarto apical de la hoja; ápice

obtuso, estrecho, algunas veces apiculado; haz lustroso, glabro excepto en la vena

media con pelos estrellados; envés totalmente cubierto por tricomas estrellados,

apariencia general aterciopelada. Frutos de maduración bianual, 1 - 3 sobre un

pedúnculo de 6.5 - 15.5 x 4.5 - 6.2 cm; copas hemisféricas a ligeramente obcónicas de

9.2 - 15 mm x 15.5 - 23.5 mm; bellotas de 15.3 - 21.5 x 12.8 - 19 mm (figura 57).

Distribución estatal en México: Chih., Chis., DF, Dgo., Gro., Hgo., Jal., Mex., Mich.,

Mor., Nay., Oax., Pue., Sin. y Ver. También crece en Centroamérica (Guatemala)

Altitud: 1400 - 2600 m.
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7.- Quercus crassifolia Humb. et BonpI., PI. Aequinoct. 2: (10)49, pI. 91. 1801.

= Q. stipularis Humb. et Bonpl. ; Q. brachystachys Benth.; Q. spinulosa M. Martens et Galeotti ;

Q. felipensis Trel. ; Q. moreliana Trel. ; Q. errans Trel. ; Q. chicamolensis Trel. ; Q. orbiculata

Trel. ; Q. miguelitensis Trel.

Árboles hasta de 23 m alto. Ramillas de 2.3 - 4.5 mm de diámetro, cubiertas con

tricomas amarillos. Yemas ovoides a ovoide-fusiformes, de (3-)4 -10 x 1.9 - 3 mm

Estípulas persistentes. Hojas maduras con pecíolos de (3-)7 - 30 (-35) x 1.9 - 3.5 mm

cubiertos por tricomas fasciculados; láminas craso-coriáceas, obovadas o elípticas,

ligeramente glaucas, de (7-) 10 - 17.5 x 4.1 - 11.5 cm, de lA - 1.8 veces más largas que

anchas; base frecuentemente cordada-subcordada truncada, redondeada, decurrente;

margen revoluto, con 3 - 8 dientes aristados distribuidos en el medio apical o cuarto

apical de las hojas; ápice obtuso a redondeado; haz rugo~o; envés totalmente cubierto

tricomas estipitados crispados y ligeramente contortos y pelos glandulares vermiformes.

Frutos de maduración bianual , 1 - 4 sobre un pedúnculo de 1004 - 16.9 x ca. 304 mm;

copas hemisféricas de margen erecto, de 9.8 - 15.6 mm x 604 - 10 mm; bellotas de

10.5 - 13.5 x 6.6 - 10.7 mm (figura 58).

Distribución estatal en México: Chih., Chis., DF, Dgo., Gto., Gro., Hgo., Jal ., Méx.,

Mich., Oax., Pue., Qro., SLP, Tlax., Ver. y Zac. También llega hasta Centroamérica

(Guatemala). Altitud: 1300 - 2900 m.

8.- Quercus crispifolia TreI., Mem. NatI. Acad. Sci. 20 (10): 147. pI. 286.1924.

= Q. amphioxys Trel.; Q. incrassata Trel.

Árboles hasta de 25 m alto. Ramillas de 1 - 3 mm de diámetro, con lenticelas poco

conspicuas. Yemas ovoides, de 5 - 6 mm de largo. Hojas maduras con pecíolos de 3 ­

10 x 1.5 - 2.5 mm, base rojiza obscura; láminas coriáceas , oblanceoladas, de (10-)15­

20 (-25) x 3 - 5 ( 7.5) cm, de 2.6 - 3.3 veces mas largas que anchas ; base

moderadamente cuneada a estrechamente redondeada, rara vez corada; margen entero,

ligeramente revoluto y ampliamente crispado ; ápice acuminado a atenuadamente,

inconsp icuamente aristado ; haz algo lustroso , glabro; envés consevando algunos

tricomas fasciculados estipitados en las axilas de las venas secundarias. Frutos de

maduración anual, 1 - 2 sobre las ramillas; copas obcónicas, ligeramente turbinadas,
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hemisféricas de 7 - 10 mm x 10 - 14.5 mm; bellotas de 15 - 30 x 10 - 26 mm (figura

59).

Distribución estatal en México: Chis., Gro. y Oax. También llega hasta Centroamérica

(Guatemala). Altitud : 750 - 1500 m.

9.- Quercus crispipilis Trel. Mem. Natl. Acad. Sci. 20: 184, pl. 370. 1924.

= Q. cerifera Trel.; Q. cinnamomea Trel.

Árboles de 7 - 10 (19) m alto. Ramillas de 1.5- 3 mm de diámetro, conservando

algunos tricomas estrellados. Yemas redondeado-ovoides, de 1- 1.6 x 2 - 3 mm. Hojas

maduras con pecíolos de 1.8 - 7 mm de largo, glabrescentes, láminas papiro-coriáceas,

oblonga-elíptica a oblongo-lanceolada o rara vez oblanceolada, de (4) 8 - 12 x 2 - 3 cm,

de 2 - 3.8 veces mas largas que anchas; base redondeada a subcordada, rara vez

subcuneada; margen entero , minutamente revoluto y ampliamente crispado; ápice

generalmente redondeado y aristado, rara vez agudo; haz opaco , glabro o ligeramente

estrellado pubescente; envés glabrescente , conservando tricomas fasciculados contortos

esparcidamente distribuidos, tricomas glandulares presentes. Frutos de maduración

bianual , 1- 2 sobre un pedúnculo de 2 - 7 (10) mm de largo; copas hemisféricos,

margen revoluto , de 12 - 17 mm x 8 - 11 mm; bellotas de 12 - 13 x 8 - 11 mm (figura

60).

Distribución estatal en México: Chis. También se distribuye en Centroamérica

(Guatemala). Altitud: 1800 - 2420 m.

10.- Quercus depressa Humb. et BonpI., PI. Aequinoct. 2: 50, pl. 92:1809.

= Q. subavenia Trel.

Arbustos de 30 - 50 cm alto, con crecimiento rizomatoso amacollado. Ramillas

delgadas de 0.9 - 1.5 mm de grueso. Yemas ovoides , de 1.7- 3 x 1 - 1.4 mm. Hojas

maduras con pecíolos de 2 - 16 x 0.5 - 2 mm, glabrescentes con algunos tricomas

multirradiados; láminas coriáceas , elípticas a elíptica-obovada de 1 - 2 x 2.0 - 4 cm, de

1.75 - 2.2 veces mas largas que anchas; base redondeada o cuneada; margen entero o

con uno o dos dientes cortos aristados hacia el ápice; ápice agudo a recto; haz lustroso,

93



generalmente 'glabro; envés esencialmente glabro pero con tricomas multiradiados hacia

la base de la hoja. Frutos de maduración bianual, 1 - 2, casi sésil; copas hemisféricas o

ligeramente turbinadas de margen erecto, de 8 - 11 mm x 5 - 7 mm; bellotas de 9-13 x

7-10 mm (figura 61).

Distribución estatal en México: Hgo., Oax., Pue. y Ver. Altitud: 1800 - 2600 m.

11.- Quercus eduardiiTrel., Contr. U. S. Natl. Herb. 23:189.1922.

= Quercus nitidissima Trel.

Árboles de 5 - 9 m o arbustos hasta de 6 m alto. Ramillas de 1 - 2.5 mm de diámetro,

glabrescentes conservando un fino tomento. Yemas ovoides, de 1.5 - 4 mm de largo,

lustrosas. Hojas maduras con pecíolos de 2 - 4 (-8) mm de largo, de color pálido o

rojizo, finamente tomentoso o glabrescente; láminas coriáceas, oblongo-elípticas,

ovado-lanceoladas, ocasionalmente oblanceoladas u obovadas, de 2 - 4.5 (-6.8) x (0.6-)1

- 2(-4.5) cm, de 1.5 - 2.5 veces mas largas que anchas; base cordada; margen plano o

ligeramente revoluto, con 1-6 dientes aristadas en cada lado, rara vez entero; ápice

agudo o subagudo ocasionalmente obtuso o redondeado; haz glabro y lustroso, con

pelos persistentes estrellados especialmente cerca de la base; envés con mechones de

tricomas fasciculados lisos y contortos laxamente dispuestos. Frutos de maduración

anual, casi sésil, copas infundibuliforrne, de 7-10 mm x 5-7 mm, margen erecto;

bellotas de 6 - 12 x 6.9 - 7.3 mm (figura 62).

Distribución estatal en México: Ags., Chih., Dgo., Gto., Hgo., Jal., Mich., Nay., Qro.,

SLP, Tamps., Ver. y Zac. Altitud: 1500 - 2650 m.

12.- Quercus elliptica Née, Anales Ci. Nat. 3:278. 1801.

= Q. pubinervis M. Martens et Galeotti ; Q. nectandraefo/ia Liebm.; Q. oajacana Liebm.; Q.

/inquaefo/ia Liebm.; Q. /ang/assei Trel.; Q. chiquihuiti//onis Trel. ; Q. exaristata Trel.; Q.

botryocarpa Trel.; Q. hondurensis Trel.; Q. guayaba/ana Trel. ex Standl.; Q. comayaguana Trel.;

Q. peradifo/ia Warb.; Q. yoroensis Trel.; Q. yoroensis varoaguanana Trel.

Árboles hasta de 25 m alto. Ramillas de (1.2-) 2 - 3.2 (-3.6) mm de diámetro, cubiertas

con mechones de tricomas estipitados amarillo-verdosos. Yemas inconspicuas. Hojas

maduras con pecíolos de 2 - 8 x 1.2 - 3 mm, con indumento como el de las ramillas;
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láminas crasso-coriáceas, elípticas, elíptico-oblongas, obovadas de (3-) 7 - 14.5 x 2 - 6 (­

7.3) cm, de (1.4-) 1.8 - 2.3 (-3.4) veces mas largas que anchas; base obtusa ligeramente

subcordada; margen entero, ligeramente revoluto; ápice redondeado obtuso, rara vez

agudo o aristado; haz liso y glabro, excepto vena media y secundarias que son

puberulentas; envés con epidermis lisa, ocasionalmente glauco-cerosa, puberulenta, con

unos pocos tricomas glandulares vermiformes y mechones de tricomas cortamente

estipitados concentrados sobre la vena media y/o en las axilas de las venas secundarias.

Frutos de maduración anual, 1 - 3 sobre un pedúnculo densamente tomentoso de 2.9 ­

50.5 x 1.9 - 2.9 mm; copas aplanadas a pateliformes o subpatelifomes de margen erecto,

de 3.4 - 7.3 mm x (9.5-) 10.5 - 16.5 (-21) mm; bellotas de (12.3-) 14.4 - 18.4 x (9.1-)

11.6 - 15.6 (-17.3) mm (figura 63).

Distribución estatal en México: Chis., Gro., Jal., Méx., Mich., Nay., Oax., Sin. y Ver.

También se distribuye en Centroamérica (Honduras, El Salvador y Guatemala). Altitud:

470 - 2460 m.

13.- Quercus emoryiTorr., en W. H. Emory, Not. Milit. Reconn. 151 , pI. 9.1848.

= Q. duraznillo Trel. ; Q. balsequillana Trel.; Q. hastata Liebm.;

Árboles o arbustos de 2 - 15 m alto. Ramillas de 1 - 3 mm de diámetro, glabrescentes.

Yemas ovoides, de 2.5 - 6.5 mm. Hojas maduras con pecíolos de 3 - 8 x 0.6 - 1.3

pubescentes; láminas coriáceas y rígidas, ovadas, estrechamente lanceoladas,

estrechamente oblongas a obovada, de 2 - 9.5 x 0.8 - 3.5 cm, de 2.7 - 4.2 veces mas largas

que anchas; base redondeada, obtusa, truncada o cordada; margen entero o con 1 - 4

dientes cortarnente aristado; ápice agudo; haz, lustroso, glabro o glabrado; envés

conservando algunos tricomas estrellados en las axilas de las venas secundaris. Frutos de

maduración anual, 1 - 2 sobre un pedúnculo de 1 - 2 mm de largo; copas obcónicas,

margen erecto, de 7 - 12 mm x 5 - 7.5 mm; bellotas de 10 - 18 x 6 - 10 mm (figura 64).

Distribución estatal en México : Chih., Coah., Dur., NL, Son. y Tamps. También se

distribuye en Estados Unidos de Norteamérica . Altitud: 1000 - 2200 m.
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14.- Quercus gentryi C. H. Müll., Am. Midl. Nat. 27: 474. 1942.

Árboles de 10 - 15 m alto. Ramillas de 1.5 - 2 mm de diámetro , glabrescente, con

numerosas lenticelas. Yemas ovoides, agudas, de 2 - 4.5 cm de largo. Hojas maduras

con pecíolos de (1.2-)3-8(-10) x 0.9 - 1 generalmente glabrescentes ; láminas papiro­

coriáceas, elípticas, lanceoladas u oblanceoladas, de (3-) 6 - 10 (-18) x (0.8-1.5-2.5 (-4)

cm, de 3.7 - 4.6 veces mas largas que anchas; base redondeada a obtusa; margen entero,

generalmente ondulado y algunas veces con apariencia crenada; ápice agudo a

acuminado o atenuado, mucronadao o cortamente aristado; haz brillante, casi glabro

conservando pequeños tricomas estrellados; envés conservando algunos tricomas corto

estipitados en la nervadura central, tricomas glandulares presentes. Frutos de

maduración bianual , 1 - 2, sobre un pedúnculo de 5 - 8 (-10) x 2 - 3 mm; copas de (8-)

10-15 x (8-) 15-20 mm, margen engrosado y enrollado; bellotas de (5-) 1.5- 2.0 x 1.5

cm (figura 65).

Distribución estatal en México. Chih., lal. , Mich., Nay., Sin. y Zac. Altitud: 1250 ­

2400.

15.- Quercus hirtifolia Vázquez-Villagrán, Valencia et Nixon. Brittonia 56(2): 136.

2004.

Arbustos de 3-5 m alto. Ramillas de 1.6 - 3.5 de diámetro, puberulentas, tomentosas.

Yemas de 2.5 - 5 x 1.9-2.5 mm. Hojas maduras con pecíolos de 4-8 x 1.17- 1.37 mm,

con tomento similar al de las ramillas; láminas obovadas, rara vez ovadas, de (4-) 6 ­

8.5 (-12) x 3.5 - 6.5 cm, de 1.5 - 2 veces más largas que anchas; base cordada; margen

con 2 - 4 dientes aristados hacia la mitad distal de la hoja, o sólo indicados por las

aristas; ápice obtuso o redondeado y aristado; haz glabro o con algunos tricomas

estrellados sobre la vena media y venas secundarias; envés con tricomas fasciculados,

crispados cortamente estipitados , uniforme y 1axamente distribuidos sobre la superficie.

Frutos de maduración anual, 1 - 3 sésiles sobre un pedúnculo puberulento y tomentoso

de 9-19 x 1.4 - 1.9 mm; copas hemisféricas de 12 - 13 mm x ca. 6.4 mm; bellotas de

13-14 x 11-13 mm (figura 66).

Distribución estatal en México: Hgo. y Pue. Altitud: 2000 - 2400 m.
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16.- Quercus laurina Humb. et BonpI., PI. Aequinoct. 2: 32 pI. 80. 1809.

= Q. lan ceolata Humb. et Bonpl.; Q. chrysophylla Humb. et Bonpl. ,; Q. tridens Humb. et Bonpl.;

Q. castanea var. tridens A. OC.; Q. barbinervis Benth., Q. laur ina var. barbinervis (Benth.)

Wenz.; Q. orizabae Liebm.; Q. tlapuxahuensis A. Oc.; Q. salicifolia varo tlapuxahuensis (A.

OC.) Wenz.; Q. tlapuxahuensis var. obconica Trel.; Q. caeruleocarpa Trel.; Q. bourgaei Trel.;

Q. bourgaei var. ilicifolia Trel. ; Q. roseovenulosa Trel. ; Q. trel easana A. Camus; Q. nitens varo

mayor A. OC.; Q. laurina var. mayor (A. OC.) Wenz.; Q. major (A. OC.) Trel.; Q.

malinaltepecana Trel.

Árboles hasta de 25 m alto. Ramillas 1-1.8 (5) mm de diámetro, glabrescentes. Yemas

redondeado-ovoides , de 1.96- 2.75 x 1.1 - 1.5 mm. Hojas maduras con pecíolos de 6 ­

17 (20) x 0.83 - 1.5 mm, glabrescentes, láminas oblanceoladas a obovada de 3.5 - 12.5

x 1.3 - 5.5 mm, de 2 - 3.3 veces mas largas que anchas; base cuneada, ocasionalmente

truncada, margen entero o mas frecuentemente con 1- 4 dientes a cada lado; ápice

agudo a obtuso; haz glabro o con algunos tricmoas estrellados hacia la base de la vena

media; envés glabrescente, con tricomas fasciculados estipitados en las axilas de las

venas secundarias , tricomas multirradiados y glandulares laxamente distribuidos.

Frutos de maduración bianual, 2 o 3 sobre un pedúnculo de 5.4 - 8 x 2 - 4 mm de

grueso; copas hemisféricas , margen erecto, de 17 mm x 9 mm; bellotas de ca. 21 mm

(figura 67). Distribución estatal en México: DF, Gro., Gto., Hgo., Jal., Méx., Mich.,

Mor., Oax., Pue., Qro., Tlax. y Ver. Altitud: 1600 - 3000 m.

17.- Quercus mexicana Humb. et BonpI., PI. Aequinoct. 2:35.1809.

= Q. castanea var. integra Oersted .; Q. imbricariifolia Tre l.; Q. malifolia Trel. ; Q. mexicana f.

lanosa Trel. ; Q. mexicana f. perfertilis Trel. ; Q. rugulosa M. Martens et Galeotti.

Arboles de 3 - 15 m alto. Ramillas de 1.5 a 2 mm de diámetro, glabrescentes,

conservando tricomas estrellados, gris. Yemas de (1-)2 - 3 (-6) mm de largo. Estípulas

algunas persistiendo por un tiempo cerca de las yemas apicales. Hojas maduras con

pecíolos pubescentes, de (2-) 3-8 x l - 5 mm; láminas elípticas, lanceoladas u oblongas,

de (2-) 3-9 (-12) x (.9-)1.5 - 3.5 (-4.2) cm, de 2.5 - 3.5 veces mas largas que anchas;

base cordada o redondeada, a veces oblícua; margen entero; ápice subagudo o
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redondeado; haz con algunos pelos estrellados dispersos en la base de la hoja y en la

nervadura central; énves glabrescente con tricomas fasciculados cortamente estipitados

crispados y contortos , observandose como puntuaciones , ocasionalmente con tricomas

glandulares. Frutos de maduración bianual 1 - 2, sésiles o en pedúnculos de 2 - 9 mm

de largo; copas hemisféricas , de 10 - 14.5 mm x 8.3 - 9.6 mm; bellotas de 9-15 x 8-11

mm (figura 68).

Distribución estatal en México: Coah., DF, Hgo., Méx., NL, Pue., Qro., SLP, Tamps.,

Tlax. y Ver. Altitud: 2230 - 3050 m.

18.- Quercus mullerii Martínez, Anales del Instituto de Biología, UNAM.

Árboles de 12 - 15 (20) m alto. Ramillas de 0.5 - 1 mm de diámetro, glabrado,

ocasionalmente conservando algunos tricomas estrellados . Yemas cónicas, pardas, de 2

- 4 mm de largo y 1 - 2 de diámetro. Hojas maduras con peciolos de ca. 2 x 1.3 - 1.45

mm; láminas angostamente lanceoladas, de 6 - 12 x 7 - 20 mm, de 6.8 - 7.2 veces mas

largas que anchas; base cuneada; margen entero; ápice agudo a acuminado, en

ocasiones asimétrico; haz liso y lustroso; envés glabro. Frutos de maduración anual,

sobre un pedúnculo de ca. 5 mm de largo; copas hemisféricas de margen erecto, 9 - 10

mm x 7- 8 mm; bellotas de ca. 14 x 9 mm (figura 69).

Distribución estatal en México: Oax. Altitud: 1000 - 1800 m.

19.- Quercus nixoniana Valencia et Lazada, NOVON, 13: 261. 2003.

Árboles de 20 - 25 m alto. Ramillas de 1.0 - 1.8 mm, pubescentes, glabras o

conservando algunos diminutos pelos estrellados y levemente puberulentas. Yemas de

2.6 - 3.8 x 1.2-1.7 mm. Hojas maduras con peciolos de (3.7-) 4.2 - 7.0 x 0.9 - 1.2

mm; láminas estrechamente elípticas a lanceoladas, de 7 - 16 x 1.1 - 2.1 (-2.8) cm, de 5

- 8 veces mas largas que anchas; ápice agudo a acuminado; base cuneada, margen

entero, crispado; haz opaco y algo glauco; envés glabro. Frutos de maduración anual, 2

- 3 sobre un pedúnculo de 6.4 - 20 x ca. 1.5 mm; copas con forma turbinada, margen

erecto, de 10 - 11.5 mm x 6 - 7.7 mm; bellotas de 9 - 17 x 8.2 - 14 mm (figura 70).

Distribución estatal en México: Gro., Jal, y Oax. Altitud: 1300 - 2300 m.
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20.- Quercus ocoteifolia Liebm., Overs. Dansk Vidensk. Selsk. 176. 1854.

= Q. nitens varo ocoteaefolia (Liebm.) A. OC.; Q. laurina varo ocoteaefolia

(Liebmann) Wenz.; Q. ocot[sic]aefolia Liebm.-Oerst. ; Q. nitens varo podocarpa A.

nc., Q. laurina varopodocarpa (A. nc.i Wenzig; Q. ocoteaefolia f. podocarpa (A. nc.i Trel.

Q. ocoteaefolia forma confusa Trel. ; Q. trinitatis Trel. ; Q. acatenangensis Trel. ; Quercus

longifolia Liebm . No Q. longifolia Raf.; Q. donnell-smithii Trel. ; Q. ambivenulosa Trel.; Q.

zempoaltepecana Trel. ; Q. esesmilensis Tucker et e.Müll.

Arboles hasta de 30 m alto. Ramillas de 1.4 - 2.8 mm de diámetro, glabras o

glabrescentes, lenticelas conspicuas. Yemas de 2.5 - 3 mm x ca. 2 mm. Hojas maduras

con peciolos de 9 - 24 x 1.2 - 2.0 mm, glabros; láminas lanceoladas, de 7 - 18 x 2 - 6.7

cm, de (2.4) 3 - 3.3 (4.4) veces más largas que anchas; base de la lámina cuneada o

cuneada decurrente; margen entero, rara vez con uno o dos dientes a cada lado; ápice

agudo a apiculado; haz lustroso o no, glabro; envés glabro, rara vez conservando

algunos tricomas fasciculado-estipitados en las axilas de las venas secundarias. Frutos

de maduración bianual , 1 o 2 sobre un pedúnculo de 2.2 - 6.0 x 7 - 20 mm; copas

hemisféricas con el margen erecto de 14 -18 mm de diámetro, 8.8 - 9 mm de largo por

ca. 5 mm de profundidad; bellotas de 17 - 21 x 12.4 - 17 mm (figura 71).

Distribución estatal en México: Chis., Hgo., Oax. y Ver. También se distribuye en

Centroamérica (El Salvador y Guatemala). Altitud: 1750 - 3000 m.

21.- Quercus pinnativenulosa C. H. MüIl., J. Am. Arb. 17: 171. 1936.

Arboles de 12 a 20 m alto. Ramillas 1.4 - 2 (3) mm de diámetro, glabras. Yemas de 1 ­

2.3 x 3 - 4.5 mm. Hojas maduras con peciolos de (5)8-17 x 1 - 1.5 mm; láminas

elípticas, oblongas a oblanceoladas de (5.2-) 7.5 - 13.5 x 1.8 - 3.5 cm, de 3.2 - 4.4

veces mas larga que ancha; base cuneada, rara vez redondeada; margen entero o rara

vez con 1 - 2 dientes cortos aristados hacia el ápice, ligeramente crispado; ápice aguo a

estrecho; haz lustroso, glabro; en 'ves glabro. Frutos de maduración bianual, 1 - 2 sobre

un pedúnculo de 5.7 - 8 x 2.1 - 3 mm; copas de margen erecto, de 7.6 - 10 mm x 6.3­

9.6 mm; bellotas de 14 - 19 x 8.6 - 9.6 mm (figura 72).

Distribución estatal en México: NL, Qro., SLP, Tamps. y Ver. Altitud : 800 - 1600 m.
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22.- Quercus rubramenta Trel., Rep. Spec. Nov. Regni Veg. 33: 318.1934.

Árboles de 25 - 40 m alto. Ramillas glabras de (1-)2-4(-5) mm de diámetro. Yemas de

(1.5-) 3 - 9 (-12.3) x 2 - 3.5 (-4.5) mm. Hojas maduras con pecíolos de (12-)25 - 45(-60)

x 0.9-1.9 mm, conservando algunos tricomas fasciculados ; láminas ovado-lanceoladas a

elípticas, de (8-)10 - 20 (-32.5) x 3-7(-10) cm, de 2 - 5 veces mas largas que anchas;

base cuneado-redondeado o decurrente; margen entero y ligeramente crispado, rara vez

con un par de dientes hacia el ápice ; ápice acuminado a agudo, frecuentemente

asimétrico; haz glabro; envés glabro, conservando algunos tricomas estipitados en las

axilas de las venas secundarias. Frutos de maduración bianual, 1 - 3, pedúnculo de 0.7 ­

3.7 x 2 - 3.7 mm; copas de borde recto, de (11-) 14 - 19 mm x (5.5-) 7 - 13.2 mm de

alto; bellotas de 10-18.7 x 9.3-13 (-15.5) mm (figura 73).

Distribución estatal en México: Gro. y Oax. Altitud: 2200 - 2800 m.

23.- Quercus saltillensis Trel., Mem. Nat. Acad. Sci. 20: 183, pI. 368 Y369. 1924.

Árboles de 3 - 8 m alto. Ramillas de 0.9 - 2 mm de diámetro . Yemas de 1.5 - 2 mm.

Hojas maduras con pecíolos de 4 - 6 x 0.5 - 1 mm, láminas elípticas, oblongas,

lanceolado obovada, de 3.3 - 7 x 0.8 - 2.5 cm, de 3 - 4 veces mas largas que anchas;

base truncada, cordada, cuneada a decurrente; margen entero o con 3 - 5 dientes

distribuidos hacia la mitad distal ; apice agudo aristado; haz lustroso y glabro; envés

glabrescente, con tricomas estrellados y glandulares. Frutos de maduración anual, 1 - 2

casi sésiles, pedicelo hasta de 5 mm de largo; copas de 8.5 - 10 mm de diámetro;

bellotas ovoides (figura 74).

Distribución estatal en México: Coah. y NL. Altitud: 1900 - 2400 m.

24.- Quercus sapotiifolia Liebm., Overs. Danske Vidensk . Selsk. 185. 1854.

= Q. microcarpa Liebm. Not. Q. microcarpa Lapeyrouse; Q. parviglans Trel.; Q. parviglans f.

polycarpa Trel. ; Q. parviglans f. tejadana Trel. ; Q. elliptica 13 mirocarpa A. DC.; Q.

guat imalensis A. DC. ; Q. apanecana Trel.; Q. correpta Trel.; Q. donnell-smithii Trel. ; Q.
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wesmaeli Tre\.; Q. sigualtepequeana Tre \.; Q. amissaeloba Tre\. ; Q. perseaefolia varo achoteana

Tre\.

Árboles hasta de 20 m alto. Ramillas de 1.5 - 2.5 mm de diámetro. Yemas de 1.8 - 3 x

1.2 - lA mm. Hojas maduras con pecíolos de 2 - 4 (7) mm de largo, glabrescentes

conservando tricomas estrellados , láminas oblongas, elípticas obovadas , de 4 - 15 x de

2.5 - 4 cm, de 204 - 3 (-4) veces mas largas que anchas; base redondeada o cuneada;

margen entero; ápice redondeado u obtuso y aristado; haz glabro, ligeramente lustroso;

envés con la epidermis lisa, algo lustroso, ligeramente glauco, con algunos tricomas

fasciculados estipitados en las axilas de las venas secundarias. Frutos de maduración

anual, 1 - 3 sobre un pedúnculo de 1 cm de largo o menos, copas de ca. 8 mm de

diámetro; bellotas de ca. 15 x 7 mm (figura 75).

Distribución estatal en México: Chis., Hgo., Oax. y Ver. También se localiza en

Centroamérica (Costa Rica, Guatemala, Honduras, Panamá, El Salvador). Altitud: 250

- 2000 m.

25.- Quercus seemanni Liebm., Overs. Dansk. Vidensk. Selsk. 188. 1854.

= Q. salicifolia varo seemanni Wenz.; Q. citrifolia Liebm.; Q. rapurahu ensis Pittier ex

Seemen ; Q. boquetensis Stand \.

Arboles hasta de 6 m alto. Ramillas de 1 - 2.5 mm de diámetro . Yemas de 2 - 4 mm de

largo. Hojas maduras con pecíolos de 5 - 10 (-17) mm de largo, glabrados ; láminas

lanceoladas u ovado lanceoladas o elípticas de (4-) 8 - 16 x (1-) 3 - 4 cm, de 3 - 4 veces

mas largas que anchas; base redondeada a generalmente cuneada; margen entero,

ligeramente revoluto y ampliamente crispado; ápice agudo a acuminado ; haz lustroso,

glabro, venas y venillas ligeramente convexas; envés glabro, conservando tricomas

fasciculados cortamente estipitados en las axilas de las venas secundarias. Frutos de

maduración anual, 1 - 2 sobre un pedúnculo de 2 - 10 x 3 mm; copas de 12 - 14 mm x

5 - lO mm; bellotas de 12 a 15 x 11 - 12 mm (figura 76).

Distribución Centroamérica (Costa Rica).
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26.- Quercus viminea Trel., Mem. Nat. Acad. Sci. 20: 123. pl. 222. 1924.

= Q. bolanyosensis Trel.

Árboles de 10 - 15 m alto. Ramillas de 1-1.5 mm de diámetro, conservando algunos

tricomas estrellados y glandulares. Yemas de 2.5 - 3 (-6) mm de largo. Hojas maduras

con pecíolos de 8 - 15 (-25) mm de largo, al principio glandular y estrellado­

pubescentes; láminas oblonga, lanceoladas a obovada, de 7 - 15 x (-1) 1.5-2.5 (-3.5) cm

de ancho, de 4 - 9 veces mas largas que anchas; base redondeada o cordada; margen

engrosado, entero o con 1 - 3 dientes aristados hacia el ápice de la hoja; ápice agudo,

apiculado y generalmente aristado; haz glauco, lustroso, al madurar glabro o con

algunos pequeños pelos estrellados; envés glabrescente o glabriúsculo conservando

tricomas glandulares vermiformes y fasciculados estipitados hacia las axilas de las venas

secundarias. Frutos de maduración bianual, 1 - 3 sobre un pedúnculo corto 0.5 - 11 mm

de largo; copas de 10-12 mm de diámetro; bellotas de 12-16 x 6 - 9 mm (figura 77).

Distribución estatal en México: Ags., Chih., Dgo., Gto., Jal., Nay., Sin. y Son.

También se distribuye en Estados Unidos de Norteamérica. Altitud: 1500 - 2100 m.

27.- Quercus sp 1.

Árboles hasta de 25 m alto. Ramillas de 1-2 (3) mm de grueso. Yemas de (0.6-)1­

6(6.5) x (9.5-)1-2(3) mm. Hojas maduras con pecíolos glabros, de 2 - 10 x 1 - 2 mm,

láminas angostamente oblongas o lanceoladas, de (3.1-) 4 - 12.5 (15.4) x (0.9-)3.8-5.3

cm; base cuneada o redondeada; margen entero, ligeramente engrosado y revoluto,

ápice agudo a acuminado - aristado; haz verde glauco, glabro; envés glabro, en

ocasiones con mechones de pelos cortamente estípitados en las axilas de las venas

secundarias. Frutos de maduración bianual, 1 - 2 sobre un pedúnculo de l .- 1.5 x 1 - 2

mm; copas de 6 - 8 mm x 3 - 5 mm de largo, borde erecto; bellotas desconocidas

(figura 78).

Distribución estatal en México : Hgo., Pue. y Ver.
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28.- Quercus sp. 2

Árboles hasta de 30 m alto. Ramillas de 0.8-2(-3) mm de diámetro , con algunos

tricomas estrellados y ligeramente puberulentas. Yemas de 0.9 -2 (-2.8) de diámetro.

Hojas maduras con pecíolos glabros de (1-) 2-5-14.5(-20) x 0.5- 1.9 mm, ligeramente

cubiertos por tricomas multiradiados; láminas lanceoladas o elípticas de (1.8- ) 3.2 - 10

(12.5) x (0.7-) 1-3 (-3.5) cm, de (2) 3 - 5 veces mas largas que anchas; base cuneada

redondeada a decurrente ; margen entero o con 1-3(-4) dientes cortos a cada lado de la

hoja en la cuarta parte distal; ápice agudo-aristado ocasionalmente acuminado; haz

lustroso, ligeramente glauco, glabro excepto la base de la vena media que lleva tricomas

estrellados; .envés algo lustroso, glabrescente, conservando tricomas estipitados,

multirradiados y vermiformes , hialinos o ligeramente amarillo-ámbar en las axilas de las

venas secundarias y vecindad de la vena media. Frutos de maduración bianual, 1 - 2

sobre un pedúnculo de 6 - 10.5 x (1-)1.4-2.5 mm; copas de 7.4 - 12.8 (-14-6) mm x 8­

10; bellotas de 12.5-15.6 (-17) x 8.5-13 mm (figura 79).

Distribución estatal en México: DF, Gro., Méx. y Mich.
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Figura 52- 55. Fotografias de ejemplares de herbario de las especies
incluidas en el análisis filogenético. 52. Quercus acherdophylla Trel.,
ramilla con hojas y restos de amentos estaminados, S. Valencia A. 803
(FCME). 53. Quercus acutifolia Née, ramilla con hojas, Francisco Lorea
997 (FCME). 54. Quercus affinis Scheidw., ramilla con hojas y yemas, S.
Valencia A. 788 (FCME). 55. Quercus aristata Hook. et Amott, ramilla con
hojas y amentos pistilados, Luz Ma. González Villarreal 1270 (XAL).



Figuras 56 - 59. Fotografias de ejemplares de herbario de las especies incluidas
en el análisis filogenético. 56.Quercus benthamii A.DC., ramilla con hojas y
frutos jóvenes, D. E. Breedlove 25879 (MEXU). 57. Quercus candicans Née,
ramilla con hojas y copas del fruto, S. Valencia A. 366 (FCME). 58. Quercus
crassifolia Humb. et Bonpl., ramilla con hojas, S. Valencia A. 472 (FCME). 59.
Quercus crispifolia Trel., ramilla con hojas, V. C. Aguilar J 637 (FCME).



Figuras 60 - 63. Fotografías de ejemplares de herbario de las especies incluidas en
el análisis filogenético. 60.Quercus crispipilis Trel., ramilla con hojas, Ruiz Díaz de
Jong y Sergio Ballinas 155 (FCME). 61. Quercus depressa Humb. et Bonp1.,
ramilla con hojas, S. Valencia A. 1147 (FCME). 62. Quercus eduardii Trel., ramilla
con hojas, P. Oropeza s.n (FCME). 63. Quercus elliptica Née, ramilla con hojas, N.
Diego 2695 (FCME).



Figuras 64 - 67. Fotografias de ejemplares de herbario de las especies incluidas en
el análisis filogenético. 64. Quercus emoryi Torr., ramilla con hojas y frutos
maduros, P. Tenorio L. 1164 Y C. Romero de T. (MEXU). 65. Quercus gentryi C.
H. Müll., ramilla con hojas, Rzedowski 17665 (MEXU). 66. Quercus hirtifolia
Vázquez, Valencia et Nixon, ramilla con hojas y amentos femeninos, S. Valencia A.
1750 (FCME). 67. Quercus laurina Humb. et Bonpl., ramilla con hojas, J Calónico
S. 14060 (FCME).
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Figuras 68 - 71. Fotografías de ejemplares de herbario de las especies incluidas en
el análisis filogenético. 68. Quercus mexicana Humb. et Bonpl., ramilla con hojas y
frutos jóvenes, Ken Oyama 11 (FCME). 69. Quercus mullerii Martínez, ramilla con
hojas y restos de amentos estaminados, MacDougall 2435 (MEXU). 70. Quercus
nixoniana Valencia et Lozada, ramillas con hojas y frutos jóvenes, Ricardo de
Santiago 747 (FCME). 71. Quercus ocoteifolia Liebm., ramillas con hojas y frutos
maduros, C. Gutiérrez B. 3247 (XAL).



Figuras 72 - 75. Fotografias de ejemplares de herbario de las especies incluidas en
el análisis filogenético . 72. Quercus pinnativenulosa C. H. Müll., ramillas con hojas
y amentos pistilados, S. Cartujano P. 679 (FCME). 73. Quercus rubramenta Trel.,
ramilla con hojas y yemas, Valladares 1. s.n. (FCME). 74. Quercus saltil/ensis
Trel., ramilla con hojas, M A. Carranza, J Vil/arreal y J A. Encina JJ5 (MEXU).
75. Quercus sapotiifolia Liebm, ramilla con hojas y frutos jóvenes, R. Arriaga C. y
H López 229 (XAL).



Figuras 76 - 79. Fotografias de ejemplares de herbario de las especies incluidas en el
análisis filogenético. 76. Quercus seemanni Liebm., ramilla con hojas y frutos
jóvenes, Reina/do Aguilar 94 (CR). 77. Quercus viminea Trel., ramilla con hojas y
algunas flores femeninas , C. H Muller 9049 (MEXU). 78. Quercus sp. 1, ramilla
con hojas, Martínez Murillo 93 (FCME). 79. Quercus sp. 2, ramilla con hojas R.
Cruz Durán 2320 (FCME).



Apéndice III. Artículos resultados de la tesis
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Ana les del Inst itut o de Biología. Universidad Nacional Autó no ma de México.
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Los tricomas foliares en la caracterización de un grupo de
especies del género Quercus, sección Lobatae (Fagaceae)

S USANA VALENCIA Á VALOS·

A LFONSO DEL GADO S ALINAS· ·

Resumen. Se presenta la distribuci ón de los tricomas en el envés de hojas maduras
y los tipos de tricomas foliares analizados al microscopio electr ónico de barrido
(MEB) de 25 especies de la sección Lobatae del género Quercus. Se encontraron
dos gnlpos ge nerales: tr icomas gland ulares y no glandulares, esLOS últimos con
cuatro variante s: fasciculados estipitados, fasciculados sésiles, multirrad iados y
estrellados; los primeros son los más frecuentes en las especies analizadas .

Palab ras clave : tricomas, QUe1'CUS , sección Lobatae, Fagaceae .

Abstract. Trichome distribution on the abaxial surfaces of rnature leaves, and
tric ho rne l)'pes wcre examined under scan ning electrón microscopc (SEM) for
25 Quercus(sectio n Loba/ae) species. 1\\'0 rrichorne groups wcre estab lishcd : glan­
dular and nonglandular. The non-glandular e nes are classified into four types :
stipi tatc-fascicu la tc. sessilc-Iasciculate, multiradiate, and stellate. The stipitate­
fasciculate lype was more cornmonly found in all examined species.

Kcy words : trichomes, Q Uel'CUS, scct ion Lobatae, Fagaceae.

Introducción

Los tricomas folia res presentan un alto valor taxonómico en algunos grupos de
plan las; en los encinos han probado ser un a de las herramie ntas más út iles en la
caracterización de especies, tamo en aspecto y cantidad, como en tipo y persisten­
cia, ya que se ha visto su constancia en la mayoría de las especies (Muller, 1942). En
el género Quercu-s los tricomas corresponden a glandulares vermiformes yana

'Herbario de la Facultad de Ciencia s. UNAM. Apartado po sta170-399, Del. Coyoac án. 04510. México
D.F.

•• Instituto de Biología . UNAM. Departamento de Botán ica . Apartado postal 70-367. Del. Coyoacán ,
0'15 10. México D.F.



6 S. VALENCIA ÁVALOS y A. DELGADO SALINAS

glandulares. De acuerdo con Thomson y Mohlenbrock (1979), los tri comas glan­
dulares en este género no presentan gran variación, por lo que su utilidad
taxonómica es limitada. Por otra parte, los tricomas no glandulares, principal­
mente en cuanto a tipo y características particulares, son de gran valor para la
delimitación de especies en Qllercus y, en algunos casos, han servido para la deter­
minación de híbridos (Hardin, 1979).

Con base en esto, Jones (1986) utilizó los tricomas para elaborar una propues­
ta de clasificación de los g ércros de la familia Fagaceae; SpelIenbcrg (1992) utilizó
los tricomas foliares para distinguir a Qllercus macuaugliii como una especie nueva
y diferente de Q crassifolia Humb. et Bonpl.; Manos (1993) realizó un estudio de la
variación de los tri comas foliares en la sección Protobalanus del género Que1"Clls y
Spellenberg (1995) estudió (entre otros caracteres) la morfología y el indumento
de las hojas, lo que le permitió sugerir la naturaleza híbrida de Q. basaseachicensis

C. H. Müll.
Más tarde, Spellenberg y Baccon (1996) presentaron la taxonomía de la

subsección Racemiflorae de encinos rojos, principalmente con base en característi­
cas de las inflorescencias y de la pubescencia foliar. Posteriormente, SpelIenberg
(1998) comparó, mediante caracteres de morfología foliar y de los tricomas, ejem­
plares de Quercus lesueri C. H. Müll., Q. gambelii Nutt . y Q. arizonica Sarg., propo-

; niendo a la primera como una especie de origen híbrido a partir de las dos últi­
mas.

El propósito del presente trabajo es explorar de manera cualitativa la distribu­
ción y morfología de los tricornas del envés de las hojas maduras de 25 especies de
encinos de la sección Lobatae (encinos rojos) analizadas al microscopio electrónico
de barrido (MEB) Yadicionar datos que puedan caracterizar a las especies involu­
cradas. Este trabajo forma parte de una revisión morfológica y taxonómica de
especies de la sección Lobatae, cuyo objetivo principal es conocer las relaciones
filogenéticas en dicho grupo.

Método

Se analizaron macroscópicamente las hojas maduras de 25 especies de encinos
rojos para revisar la distribución cualitativa que presentan los tricomas sobre la
superficie del envés de las mismas.

Se decidió muestrear sólo hojas maduras, debido a que la mayoría de las hojas
de encinos son completamente pelosas en ambas superficies cuando emergen de
las yemas y paulatinamente van perdiendo los tricomas (o no, dependiendo de las
especies), hasta llegar a su completa madurez que se caracteriza porque dejan de
crecer; entonces, los tri comas que quedan se desprenden con dificultad y la lámina
adquiere una consistencia coriácea o coriáceo-papirácea (dependiendo de la espe­
cie). Desde que emergen de la yema y hasta que adquieren las características de
madurez, reciben el nombre de hojas jóvenes, lo que implica heterogeneidad en el
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grado de juventud de las mismas y consecuentemente en el grado de pelosidad
que presentan, por lo que incluir hojas jóvenes o inmaduras en un estudio de este
lipa, introduciríaheterogeneidad en el muestreo.

Las mismas 25 especies se analizaron al MEB para caracterizar los tipos de
tricomas foliares, para' lo cual se tomaron muestras de la parte media de hojas
maduras provenientes de uno a tres ejemplares herborizados por especie (véase
Apéndice para citas de ejemplares utilizados, previa autorizaci ón de los responsa­
bles de las colecciones correspondientes). Las muestras consistieron de fragmen­
tos cuadrados, aproximadamente de 0.7 mm de lado; éstas se montaron en los
portamuesrras con el envés hacia arriba y se cubrieron con oro bajo una ionizadora
Emitech K 500 ; después fueron examinadas y fotografiadas mediante el empleo
del MEB Hiiachi 2460-N.

Aunque en el Apéndice sólo se cita el material revisado bajo el MEB, también
se revisaron al microscopio estereoscópico la mayoría de los ejemplares de las
especies involucradas en este trabajo, que se encuentran depositados en los her­
barios MEXU y fCME, con los cuales se complementaron las observaciones aquí
presentadas.

Los aspectos analizados son solamente cualitativos. Los posibles aspectos cuan­
titativos , como número de radios por tricoma, no se consideraron. debido a que el
tamaño de muestra procesado por especie para tal propósito. no era el adecuado.

Resultados

En primer lugar se revisó la distribución de los tricomas sobre la superficie del
envés de las hojas en las especies de encinos incluidas. Se reconocieron cuatro
grupos (Cuadro 1):

Pelosa. Los tricornas cubren totalmente la superficie del envés de las hojas.
G1abrescente. Los tricomas están regularmente distribuidos en la superficie

del envés. su abundancia y distribución permiten ver la epidermis; su abundancia
aumenta ligeramente hacia las axilas de las venas secundarias, hacia la vecindad
de la vena media y/o hacia la base de las hojas.

Axilo-pelosa. Se conservan sólo algunos tricomas en las axilas de las venas
secundarias.

Glabra. Sin ningún tipo de tricoma sobre su superficie.

La mayoría de las especies estudiadas pertenecen a los grupos glabrescente y
axilo-pelosa, Se resalta la posición de Qllercus emoryi Torr., Q. gentryi C. R. Müll. y
Q laurina Humb. el Bonpl . que pueden ubicarse como glabrescentes o axila-pelosos.
dependiendo de los ejemplares analizados (Cuadro 1).

Otro aspecto estudiado fueron los tipos de tricomas que se presentan en el
envés de las hojas de las mismas especies. en las cuales se encontraron dos tipos:
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Cuadro 1. Relación de las especies del género Quercus analizadas y la distribución de
tricomas en la superficie del envés

PeJosa

Q. crassiJolia
Q. candicans

Glabrescente

Q. mexicana
Q. emoryi*
Q. elliptica
Q. acherdophylla
Q. saltillensis
Q. laurina"
Q. gen/ryi*
Q eduardii
Q. crispipilis

Axilo-pelosa

Q. acutiJolia
Q. aristata
Q. alT. clIgC1l iifolin
Q. oco/eiJolia
Q. rubramenta
Q viminea
Q depressa
Q. affinis
Q. seemanni
Q. benthanui
Q. crispifolia
Q. sapotiiJolia

Glabra

Q. pinnatiuenulsa
Q. mullerii

*Se observó variación en el grado de pubescencia que presentan estas tres especies
dependiendo de los ejemplares iue se revisaron. pueden ser glabrescentes o axilo-pelosas.

• glandülares vermiformes y no glandulares. Los tricomas glandulares vermiforrnes
son del tipo uniseriado y se encontraron en 11 de las 25 especies analizadas, las
diferencias observadas en éstos sólo corresponden a su longitud. Se agruparon en
dos de acuerdo a este aspecto: los más cortos miden entre 50 y 100 mm (Fig. 1);
son escasos y se concentran hacia la vecindad de la vena media o sólo en las axilas
de las venas secundarias; los más largos miden más de 150 mm (Fig. 2) Yaunque
también pueden ser escasos, su distribución no se restringe a la vecindad de la
vena media (Cuadro 2).

Cabe mencionar que la actividad glandular de este tipo de tricoma fue obser­
vada en el envés de algunos de los ejemplares revisados al microscopio
estereoscópico.

Respecto a los tricomas que no son glandulares, exceptuando Que1"CllS mullerii
Martínez y Q.pinnativenulosa C. R. Müll., cuyas hojas son completamente glabras,
el resto de las especies analizadas presentan tricomas de este lipa en el envés de las
hojas. Se observaron cuatro formas diferentes, que se nombran y se describen se­
gún Jones (1986):

Tricoma fasciculado sésil (tipo 5 en Jones, 1986). Se caracteriza por la posesión
de más de dos elementos unicelulares de pared gruesa unidos entre sí sólo en la
base. Este tipo sólo se observó en Quercuseduardii o -el. con la variación de presen­
tar los radios contortos (Fig. 3).

Tricoma estrellado (tipo 6 en Jones, 1986). Consiste de tres o más elementos
unicelulares y generalmente de pared gruesa, los elementos radian desde un pun­
te de unión en una forma paralela o casi paralela a la superficie. Se han observado
dos formas de estos tricomas : los elementos de la forma más común ocupan un
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Fig. 1-6.Tipos de tricomas en especies del género Que1"C1lS . 1. Glandular cono (Q aristata).
2. Glandular largo (Q gentryi). 3. Fasciculado sésil y cantono (Q. eduardiii. 4. Estrellado con
una sola capa (Q candicansy. 5. Estrellado con dos capas (Q salullensisv . 6. Fasciculado
cortamente estipitado (Q aristata).
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Cuadro 2. Relac ión de los tipos de tricomas glandulares y no glandulares encontrados en
el envés de las especies anal izadas del género Q1W·CUS

Especie

Q. acutifolia

Q. acherdophylla

Q. alf. eugeniifolia

Q. affinis

Q. aristata

Q. benthamii

Q. candicans

Q. crassijolia

Q. crispifolia

Q. crispipilis

Q. depressa

Q. eduardii

Q. elliptica

Q. emorji

Q. gentryi

Q. lau rina

Tricomas no glandulares Tricomas glandulares

fasciculado, cortamente estipitado, con no presenta
elementos que radian rectos o casi
rectos

rnultirradiado no presenta

fasciculado cstip itado, con elementos no presenta
lisos y revolutos

fasciculado estipitado. con elementos no presenta
lisos )' revo lutos

fasciculado cortamente estipitado, con glandulares cortos
elementos que radian rectos o casi
rectos

fasciculado estipitado, con elementos no presenta
ligeramente crispados y revolutos

estrellado con un plano no presenta

fasciculado estipitado, con elementos glandulares largos
crispados y contortos

fasciculado estipirado, con elementos no presenta
lisos y revo lutos

fasciculado cstipitado, con elementos glandulares largos
crispados y contortos

rnultirradiado no presenta

fasciculado sésil. con elementos lisos y no presenta
con tortas

fasciculado, cortamente estipitado, con glandulares largos
elementos que radian rectos o casi
rectos

estrellado con dos planos glandulares cortos

fasciculado, cort amente estipitado, con glandulares largos
elementos ligeramente crispados y
revolutos

fasciculad o est ip itado, con elementos glandulares largos
ligeramente crispados y revolutos;
además tricomas multirradiados
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Espe cie

Q. mexicana

Q. mullerii

Q. ocoteifolia

Q. pinna/ivellldosa

Q. rubramenta

Q. s'al/illensis

Q. sapo/iifolia

Q. seemanni

q. vimin ca

Tricornas no glandulares Tricomas glandulares

. fasciculado cortamcrne estipi tado, con glandulares largos
elementos crispados y con tortas

ausencia de tri comas no presenta

fasciculado es tipitado, con elementos no presenta
lisos y revolutos

ausencia de tricomas no presenta

fasciculado estipitado, con elementos no presenta
ligeramente crispados y revolutos

estrellado con dos planos glandulares largos

fasciculadc estipitado, con elementos gland ula res cort os
lisos y revolutos

fasciculado estipitado y con elementos no presenta
ligeramente cr ispados y revolutos

Iasciculado estipitad o, con elementos glandulares largos
lisos y revolut os

solo plano o capa y se observan en Quercus candicans N ée (Fig. 4); la segunda forma
tiene un segundo juego de elementos en un plano superior a la primera capa, Q.
emaryi Torr. y Q. salt iLlensis TreI. presentan esta forma (Fig. 5).

Tricoma fasciculado estipitado (lipa 8 enJones, 1986) . Similar al tipo S, excep­
to que los elementos se fusionan prolongándose juntos po r arriba de la base, for­
mando una estructura parecida a un estípite de longitud variable. Los elementos o
radios de este tricorn a, tienen diferente aspecto en las especies observadas de acuer­
do a si son lisos o cr ispados, contortos, revolutos o rectos. Este tipo de tricoma es el
más común en los encinos analizados, las especies en las que se observó fueron:
Quercus acutifolia Née, Q. affinis Scheidw., Q. aristata Rook et Am ., Q. benthamii A.
De, Q. crispifolia Trcl., Q. eLliptica Née, Q. ocoteifolia Liebm., Q. laurina Humb. et
Bonpl., Q. rubramenta Trel., Q seemanni Liebm., Q. uiminea Trel. , Q aff. eugeniifolia
Liebm., Q crassifolia Humb , et Bonpl. y Q. sapotiifolia Liebm. El cua dro 2 mues tra
las variantes de este tipo para cad a una de las especies analizadas (figuras 6 - 10).

Tr icoma multirradiado (tipo lOen]ones, 1986). Está compuesto de varios
elementos de pared gruesa, generalmente unicelulares que emergen en una varie­
dad de direcciones azarosas partiendo de una base generalmente redondeada.
Estos se pu eden observar en QueTCus acherdophylla Trel ., Q. depressa Humb. et Bonpl.
y Q. lamina Humb. et Bonpl. (Fig. 11 Y 12).
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Fig, 7-12. Tipos de tricomas en especies del género Quercus. 7 y 8. Fasciculado estipitado,
con elementos lisos y revolutos (7. Q affinis, 8. Q. ocoteifolia). 9. Fasciculado estipitado, con
elementos crispados y con tortas (Q. crassifolia). 10. Fasciculado estipitado, con ele lilelilas
ligeramente crispados y revolutos (Q laurina). 11 y 12. Multirradiado (11. Q depressa, 12. Q
laurinas.
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De las especies analizadas Quereus mullerii y Q. pinnativenulosa presentan hojas ma­
duras completamente glabras y por el contrario, Q; erassifolia y Q. candicans tienen
hojas con el envés corripleramente cubierto con tricomas que impiden ver la su­
perficie; el resto de los taxa presentan variaciones en la cantidad y distribución de
los mismos, la mayoría de las especies presentan hojas glabrescentes o axilo-pelosas.

Por otro lado, de forma general, los tricomas encontrados pueden ser glandu­
lares o no glandulares, estos últimos pertenecen a alguno de los siguientes tipos:
fasciculado estipitado, fasciculado sésil, multirradiado y estrellado, los primeros
son los más abundantes, lo cual es un aspecto consistente con lo señalado por
Jones (1986) quien menciona que este tipo de tricoma alcanza su máximo desarro­
llo en la sección Ervthrobalanus (= sección Lobatae o encinos rojos) del género Quercus,
a la que pertenecen las 25 especies aquí analizadas.

Los resultados muestran que los tricomas glandulares y no glandulares no son
excluyentes entre sí y una especie puede presentar ambos tipos de tricomas; desta­
ca el caso de QUeTCUS laurina que además de tener tricomas glandulares, presenta
dos tipos de no glandulares: el fasciculado estipitado, concentrado hacia las axilas
de las venas secundarias y el multirradiado, que se localiza sobre la vena media o
cercano a ésta y hacia la base de la lámina. De las especies revisadas, ninguna
presenta sólo tri comas glandulares y, por el contrario, sí hay los que sólo tienen no
glandulares sobre la superficie inferior.

El análisis de la cantidad y tipos de tricomas, resulta valioso en la caracteriza­
ción de las especies del género Quereus, aun cuando en algunos casos sólo se han
analizado al microscopio de luz. La utilización cada vez más frecuente del MEB ha
permitido explorar más detalles de los diferentes tipos de tricomas, precisando así
aspectos tales como si son lisos o crispados; revolutos, con tortas o rectos; o la
variación en la longitud del estípite.

De esta forma, este trabajo adiciona información para la caracterización -de 25
especies de encinos de la sección Lobatae (encinos rojos) contribuyendo así junto
con otros caracteres a mejorar el conocimiento de la intrincada taxonomía de las
especies del género Querells.
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Apén d ice. LiSIa de ejemplares examinados para observaciones de tricomas de especies del
género Quercus al MEB.

Q. acutifolia Née Lorea Hern ández 997 (FCME).
Q. acherdophylla TreI. ValenciaA. 803, s.n . (FCME) .
Q. affin is Scheidw. lillencia A. 751, 788, 1711 (FCME).
Q. aris ta ta Hook et Am . Rzedouiski 37767 (XAL) ; Flores 335 6 (MEXU).
Q. bentham ii A. De . Breedlove 41617 (MEXU).
Q. candicans N ée. Tenorio L. 1458, Hernández S. y Romero de T (FCME).
Q. cra ssifolia H u mb. e l Bon p I. Calónico Soto 8912 (FCME). ¡·álencia A. 472 (FCME) .
Q. cri sp ifo lia TreI. Ramirez S. 40, 45)' s.n. (FCME); Arredondo 49 (FCME).
Q. crispipilis TreI. Davis 76822 (MEXU).
Q. dep ressa Humb. et BonpI. Valencia A. 1147 (FCME); Cm'CÍo S. 132 (FC ME); N ée 32900

(FCME).
Q. eduardii TreI. Oropeza s.n . (FC ME).
Q. elliptica Née Diego 2695 (FC ME).
Q. em oryi Torr. Castellanos 211 (MEXU); Scoll Centl}' 82770 (MEXU); Knoblocli325 (MEXU);

Passiní y Robert 6695 (MEXU).
Q. aff. eugeniif oli a Liebm. lizlencia A. 1350, 1354, 1355 (FC ME).
Q. gentryi C. H . Müll . Martinez 1186 (MEXU); l~gaA . 2009 (MEXU); McVaugh y W Koelz 162

(MEXU).
Q.lauTina Humb. et Bo n pI. ValenciaA. 1703, 1704, 1705 (FCME); lillencia A . 762 (FCME) .
Q. m exicana Humb. el Bo npI. l~mAvíla s.n . (FCME).
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Q. mullerii Manínez McDougall2435 (MEXU).
Q. ocoteifolia Liebm. Garda S. 142 (FCME); Rodrigue: A. 1132, 1161 (FCME); tiliz 6322

(MEXU); Alcántara 1323 (FCME).
Q. pinnativenulosa C. H . Müll. Carlujano Pliego 501 , 683, 687 (FCME).
Q. rubramenta Trel. ValenciaA. 381, 433, 446 (FCME).
Q. saltillensis Trel. Villarreal el al. 115 (MEXU); CG1Tanza C. (MEXU); Poole y Nixon 2266

(MEXU); Ca1Tanza C. 2195 y Encinas (MEXU).
Q. sapotiifolia Liebm. Arriaga C. y López 229 (MEXU); Garda 338 (MEXU); Arriaga 205

(M EX U) .
Q. seemanni Liebm. Aguilar 94 (CR).
Q. viminea Trcl. Schubert y Sousa S. 2044 (MEXU).
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c o y al~o g l a llco ~ "ellas )' vc nillus lisas a l i ~c ~ra­

IIH:1I11' ' '¡ '' I'adas. alll ari lle ll las: 1:II\,l:S g la bro.

l:pi d l:n ll is papilosa; vc n illus ligeralllclIll' lIolorias.

lII¡ís p¡í1 idas qlH: la su pl: dic il~ superinr, ¡\1IH:lIlos l:S­

lalllillados ca. :\ .0 1'111 dl ~ la rgo: raqu is de 0 .:\-0.:)

1111 11 d t, gnll'So. lig,:raIl H:1I11: pi loso: flores d l'lIsa­

IIH'lIl e di slribll id as a lo largo d ld raqu is . "l' si les o

ea"i "t's iles. peria ll lo l'upulil'ol"llll'. unido ea" i UII

IIH,dio dt ~ "\.u 10 llg il lld . dt ~j alldo lilm ,s c uat r« lóbulos

, ~lltusos ca. O.S 11111 1 d l: largo . li¡';l:ralll elll" pilo"o" .

l:sla lld m :s 4 a S po r flor. lit ~ 2. 0 - 2 .5 111111 de largo.

uutcrus l:XSl 'rlas dI : 1.0-1:2 111111 dl~ largo. IIIIH:I"oll­

adas)' ligeralllellle pilosas . .'\lIIl 'lIlos p i"lilados ax­

ila n:" dl' ::'O- :\S.O 111 111 d" la rgo . ruu 2 a S(a C) )

f1or" s h¡lCia l·1 exln ' II1 0 d ,'1 'll'd lílll :ulo. 1; 1"1I10" au ­

un les, e l.,1 g rllpo" d" :2 ¡I :\ "olm ~ 1111 Ill:dlí:l l:ll lo d I'

(¡.il- 2 0 X 15 111111 : e opas C'OIl I'onlla l urhinurl u, mar­

geu urectu, de 10. 0-1 I .S 11I 11I d l: di¡ í Ull'11"II )' (¡.O­

7. 7 IIU II de ¡dio y lle 2 .9 - :1.1 111111 lit, p ro l'ulld idad :

l,SC'aluas lis¡ls, 1'011 10llleulo plat eado: 1)(:lIulas UI'O­

ides. cunesccnn-s , d e 9 .0-17.0 X :: .2-l iI..0 111111. in­
cluidu en la eo pa 1/:\ d e Sil 10llgilud.

I l<: ael wn lo ('ou la (' la "il i(,;ll'i,"1I prOlllll'''la po r

Nixon (IC)C);\ ). (J/I('J"C/I., nixoniann "t, incluy« ' :11 la

seee i,"1I /,011(//'1" po r pn,s l:lIlar hojas ('ou .ípin, ar­

islado. flor es pislilmlas eo ll perialllo lib re f(mllalld o

UII reborde)' I' lIdo earpo 1l11Ill' lIloso.

( J/ll' rc /ls lIix(Jlliuuu e" " illlil ar II10rfoi lí¡;ie allH'IIle

a (J, ." d ic[( (J l iu )' (J. crL'II~I(Jliu po r p n :selll a r boj a "

lalll·,'olada". gla"ras o g la b ra da s y ludlolas " a lll'S­

1''' lIles dl ' IlJadurat:ilíll allual. I.a rl' vis i,í ll dl ' folo ­

grafías dd 1ipo dl : (J..\lIlü:[{tJliu (Nefl' 2SlJ57, hoi­

lílipo: MA), cl<, la des<:rilH,ilíll origillal (Nc'l' . 1lI0 1)

)' c l<~ eo l«,da s pro\'ellil :llles d e 1<1 loealidad l ip o

(eerca dl ' ¡\ capulc,o. Guerrero), Ill:nuilen diíel'en­

ei"d " porqne (J, lIi.rtlllil/llt/. ¡¡«:II(: hojas e o ll el IlIar­

gell e ll lero, \'l :nas se(:lIl1d aria s e ll lllíll1l'ro d e I S a

22 a c ada laelo d e la ve lla lIIedi a . el env(:s e s 10­

lalmen ll: g labro, )' las inflores" t:II"ias rl:lIll:n in a s

c o ll 2 a S (ha s la 9 ) f1on ,s : Illil :nlras que ( J. sa l i­

c[{tJl¡u l il:l1l' ho j " " o"asi oua ln1l'u l" lobul"das )' co n

m"rg"n que IJlIl:de 11 (:1'<11' dl : lUlO a dos d il:III< 's

arislados ha c ia d ápice. I'ellas secundarias d e 12

a 1ú a c:a da laelo d e 1" ve na medi a . c:ou al gunos

nwehones d e pe los es l ipi la c10s l,lI I"s a xi la s ele las

ve na s s(:cllllda ri as l~ ill ll on ~sce ll e i as fl:lI1l'n illas bi­

floras , Sl :glíu la dc""ril'c :icín ori¡;iu,,1 (Trcdcase .

19 2 /1) y la " rolograrlas eld lipo dc: (J. l'I"i"I'(f;,lia

( N'~/1l'" 4; 1101,íl ip o: ILL. ¡llil .li " ' lllas en Truleas«,
192 4. pl. 211ó a y b) l~s l" l :s pec ~ie ' e1 ifinl : d e (J/lcr­

C/lS nixoniana por tcnur hoja" II¡¿Í>' anch" s (dc: :\ ­

4 "c(:es lil as l ar~as que anc has) . ('011 \ 'c ~lla:-, ~ ( ~ ClJ lI­

d"rias " U 11líoll'ro de ~ 1:\ a 17 a c·"da ¡"do e1l' la

vcuu nH~dia. p or CO II :-,{'f Va r ¿dt;lI l1oS J1H ~ choI1PS de
Iw lo" esli l' ila d os e-n la s uxilas d e: I" s \" 'I IaS S''l' IUl­

d"ri" s y el fruto I' lwde ,,!t:aozar h" "l a 20 X :\0

nuu . No obsla u le qlU: la s lr es c'''II(:c'i ,:s s e distri­
hll Yl:1I en la Sil ~rra Madre dd Sur, los pisos alli­
tud inal es que oc:up"n son d iferc :IIII''' , a "í (J. sali­
á /; Jlúl gl ~ IH : ra i m c: ll l c : S" l'¡l Clll'lIl r" por dl :hajo d l:

los 7S0 ni d l: " Il ilu d. (J. lT iSI ,(f; Jli u e ntre 7S0 )'

I SOO 11. y (J. nixnn iu uu c u t r« los UOO y 2: \0 0 n i .

(J/l cre/l_' nixoniana li e lll: C'OlllO h,íbil"t los

"osq u" " d e Piuu-euciun, IIll'scílilo dl' lllo lllaJia )' ele:

(J/l crc:/lS, e n aso ciaeicín CO Il individuos d e los gé ­

IH:ros ClI1]'¡/I/lS, Mrliosn:«, SIIII/I/(,u, S)"I/II,III(,II.I, SI)"­

rax y Tilia, eutr« I:WO y 2:WO m d l: al titud . Fl or ec e

de: " 11I:ro " fl:lm:ro y fructi lic'" d i, jn ni o a j ul io.

¡.:¡ "1' Í1 d o " s l'l :e ífie o honra a Kcvin C. Ni xolI

qu icu h" trabajado du ruut c 11I11l:hos mios cuu e l gl:­

111:1'0 (J/WIU/.\ .

U ,A\'1-; 1',111 ,\ 1.,\ 1l1 ':T I ':H~II NoI C:I "Ji'\ II E (IU:liI ;¡." 0;1.'/'/1-'111.1-1.

(l. M .roN/AN·t \' (l. ,I'\/Jr:/I-'IIIJ-I

¡a. E II \'('.~ d" las hojas lol¡. IIII" "I" ¡::Iahras: ;, .0- 11.0
nT( '~ m.í:, l ¡¡ r~:Is {! lW ancha:",: (lon':-; f( ' IIH'll illa :-o

c'JI i ll no n~s( ' ( ' Il('i a s l. i flo rCls CI m u lt i llor ,, :-. .. ..

. . ... . .. . . . . . . . . . . . . . . . . . f/ nivouian»
l it. EII\'l~:-; d(: la:-;hojas ( 'o llSI ' r\'Hlll lo 1lI1't"hUl lt ' :",«1(' !'<' ­

los ('sli p ilólllos ¡'II las ;:I :\i las di' las \ ' C'II ~IS st'("lI l1­

da ri¡ls; :\.0- 1..5 \'t~( 'I ~S Ill lÍs lar~as que i1lldws:
f1 orc ~s reIlH :l1 illa~ t ~1I i l1 f1on ~set : l1c ias I,ifloras.
201 . Iloja s oho \'ada s ~ I oj¡larwc~lI ladas , ll1ill"'~I'1l Cll -

It:ro y l'I'i" ",do: rrulo, dI' 20.0 X :1ll.0 11I11I

... . . . . . . .. . .. . . .. . . . . . ( J. cri.,/,i(o/iu
:ll•. Ilujils hll lCc·ul ildas .. fdípl i('as IJ rara \"f~Z 01)­

1 ~IIH"C ~IIIi1dilS, lI1i.1 r~~ ·1I l i;.:.t·r<lIIH'lI k olldulado :

rrulos d" 'J.O X IS,O 11I11I • • • ••• (l . .<II/ic{(o/il/

1'l/ flÍ/ i/",.,. MI::XICO. GlIl ""'e,'u: Muu ic ipio Aloy¡1C'
de Ah·an ,z. Aluyae, I'I/Iada., I (MEXU): El Mulule.llIlC'rla
clt: IJOII Margarilu Valladan:s, H. I" 'IÍ/I I íí (FCME); El
Molol" . I kOI dd pol.lado. J. Noja., 121 (FCM E): MUlli­
ei pio Coyuca tI., Cal¡d¡íll. I.,s !'al iulC'as. X. Madrigl/I S.
24<'12 (MEXU): Muui" ipio Ilc li",loro Castillo. A¡::lla Fría.
2.11:1 kili al S. R. CI'II= /)l/rlÍ/I 4J'J0 (FCM E): Cer ro '1('0 ­

t,'" ".. Ill'ar Pll,'r lo El Ca llo. 11. l,;. IIn'(',l/ol'" (¡ / 'J.f2, (,1el .';')
(MEXlI) . Jal is..u : Mllllici " io Alllhill. ",I.re ,·1 ca ll1i llO al
I'Ut:rlo d" Sall (;a llll" '" La" Joya,. Aolhíll.!I. V,b / /w=
:n7'1 (MEXU); MUllici" io Cua ulilliíll. alou~ l'lIad rnllll El
e1"'"I, : lu El (;lIisa r. fin' e·,l/m... (¡f.'!0:1, {¡f 7') 8 , (¡f 7'JS
(MEX U): MUllil'ipi u '¡,dpa d" 1\ lIl:ude. 15 kili al S de 'I¡d­
pa. solm: d (,¡Hllill" a l. , CUt 'sla. /b'dow"ki 1.')208
(MEXU). Oax¡\I,a : Si;. MUll i..ipiu. Trillidad lIuen a\"isla.
1.11/11/ A. dI' L .\ . /1. (FCMI·:).

!I gnll/"cilllic'II/II'\, ¡\ l\1"rlllH Marlílll'z Gordillu
pUJ O 141 \'er~ii;1I (~II la líll de la (liugJlosis )' la re \'is i()1l
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Ana les del Instituto de Biología, Universidad Nacio nal Autónoma de México,
Serie Botánica 73( 1): 87-92 . 2002

Quercus pinnativenulosa (Fagaceae), un encino poco conocido
de la Sierra Madre Oriental

Introducción

En 1936 Muller pu blicó un estudio sobre varias colectas de encinos rea lizadas
entre 1934 y 1935 en la Sierra Madre Oriental, al sur de Mon terrey, Nuevo León,
incluye ndo tanto las descripciones de especies conocidas como las consideradas
nuevas para la ciencia; entre estas últimas se encuentra Q. pinnativenulosa, que el
mismo Muller menciona que tiene afinidad con Q. eugeniiJolia Liebma nn. La
descripción de esta especie se basa solamente en la colecta 1342 de Muller; realizada
en el Cañón Guajuco arriba de Villa Santiago, (munici pio Villa Santiago, Nuevo
León) a 1400 msnm. La poca representatividad de Q. pinnativenulosa repercute en
una descripción original deficien te yen el conocimiento limitado de los caracteres
de la misma, por lo que las colectas posteriores correspondientes a este taxon
fueron mal determinadas, asignándoles los nombres de Q. salicifolia Née, Q.
eugeniiJolia Liebm ann y Q. perseijolia Liebmann.

Revisiones recientes de un grupo de encinos de la sección Lobatae (encinos
rojos) en México, pusieron de manifiesto este hecho y permi tieron reconocer
ejemplares de herbario con características que los identifican con la descripción
origina l de Q. pinnativenulosa y con el isotipo depositado en MEXU. Cabe señalar,
que a excepción del isotipo, no se encontró ningún otro ejemplar con el nombre
de Quercus pinuatiuenulosa Muller en los herbarios revisados (MEXU, ENCB, FCME
YX......L).

El entendimiento taxonómico del género Quercus (y de cual quier grupo
taxonómico) se funda menta en el reconoc imiento de los caracteres que d istinguen
a sus especies; sin embargo, muchas de ellas no se conocen bien conduciendo a la
multi plicidad de nombres científicos. Por lo anterior, consideramos conveniente
realizar una redescripción de Q. pinnativenulosa Muller y resaltar las características
que la disti nguen.

Quercus pinnativenulosa tiene una distribución restringida a la Sierra Madre
Oriental, en los bosques templados de Nuevo León, San Luis Potosí, Tama ulipas,
Querétaro yVeracruz. Presenta similitud morfológica con Q. eugeniiJolia Liebmann,
distribuida desde Costa Rica a Panamá, y de la que se distingue porque ésta presenta
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frutos de maduración anual. También tiene similitud con Q. perseifolia (de la que se
revisó el lectotipo Liebmann 99-34 76), conocida sólo de Veracruz , que presenta
fruct ificación anual, yemas inconspicuas, peciolos más pequ eñ os, hoja s más anchas
y venas más convexa s que Q. pimu üiueuulosa. QllerclL~ sulicijolia , qu c se desarrolla e n
la vert iente del Pacífico de la Sierra Madre del SUl~ se distingue de Q.pinnatii.enulosa
porque presenta frutos de maduración anual . sus hoj as tienen coloración glauca )'
retiene algunos pelos Iasciculados estipitados en el envés de las hoja s en las ax ilas
de las venas secundarias (Cuadro 1). Al rcspecto , es necesario enfatizar la utilidad
de los tricomas en el reconocimiento de especies del gé ne ro Qllercus. En parte, a
éstos puede d eb erse el problema para d ete rminar los cj emplarc s d e Q.
pinnal!Ve1lulo.w, que en estado maduro carece de tri com as.

Redescripción

Quercus pinnatioenulosa MullerJ. Arn. Arb. 17:171. 1936. Tipo: Nuevo León : Mun,
De Villa Santiago, Cañ ón Gu ajuco above Villa San tiago. Mulla 1342 (ho lotipo

.c n A. isotipo en MEX Ui).

Árboles de 12 a 20 m de alto y 0.5 m de diámetro. Ramillas 1.4 - 2 (3) mm de
di ámetro. glabras. grisáceas. seríceas, ligeramen te surcadas, lenticelas inconspicuas
ligeramente ama r illen tas. Yemas de forma cónica tetrah édrica a ovo ide. de 1- 2.3
mm de grueso y 3 - 4 .5 mm de largo. esca mas gri sáceas, glabras con borde roji zo
ampliamente ovada o mu y ampliamente ovada con el áp ice redondeado. margen
ciliado . Est ípulas au sentes cuando las hojas está n completa men te maduras. Hoja s
maduras con pecíolos de (5) 8 -17 mm ele largo y l -1.5 mm de an cho, ba se
cuneada. rara vez redondeada y ocasio na lmen te co nservan do algu nos 'pel os
estrellados. láminas de consistencia coriácea - papir ácca, forma elíp tica , oblonga a
oblanceolada de (5.2-) 7.5 - 13.5 cm de largo por 1.8 - 3.5 cm de ancho. 3.2 - 4.4
veces mas larga que ancha; ápice agudo en ocas iones estrecho , margen en te ro o
rara vez con 1- 2 d ientes cortos ari stad os haci a el áp ice, ligeramente crispa do y en
ocas iones revoluto en las hojas mas viejas . ocasiona lme nte con servando algunos
pelos estrellados; venas secundarias en número de (8-) ]3 -18 a cad a lado ele la
vena media, en ángulo ma yor a 45 o respecto a la vena media , rectas o ligeramente
curveadas, ramificándose antes de llegar al margen ; haz lustroso, glabro, venas
secundarias y venillas lisas y poco notori as; envés glabro, con la epidermis
ligerameme papilosa, venas secundari as y veni llas conv exas. Amem os esta rnina dos
de 60 - 90 mm de largo. raquis de 50 - 85 mm de largo y 0.4 - 0.5 mm de grueso,
nares masculinas regular y laxarncnte distribuidas a lo largo del raquis que conserva
algunos pelos unicelulares simples, perianto cra te ri forme a scm igloboso de 1.2 ­
]. 8 mm de alto y 1.8 de diámetro, co n 6 lóbulos ob tu sos fimbri ados qu e se
en cuentran libres 114 de la lon gitud total del perian to, est ambres de 5 - 6 po r flor
de 2.8 - 3.6 mm de largo, an teras de ca . 1.9 mm de largo . Amentos femeninos
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Cuadro 1. Característi cas distintivas de Quercus pinnatiuenulosa respecto a Q salicijolia,
Q. eugeniifolia :v Q. perseijalia

Cara cterísticas Q. pinnotivenulosa Q. sulicifolia Q. eugeniifolia Q. perseifolia

Lcn ticclas en Poco notor ias Notori as No son noto rias Poco notor ias
rami llas

Tono glauco en Ausente Prese nte Ausente Ausente
hoja s

Form a de las hojas Elípt ica 3.2 - 4.4 Lanceolada 3.6 - Elíptica 5 - 6 veces Oblanceolada 2.5 -
veces más larga 4.5 veces más larga más larga que 3 veces más larga
que ancha que ancha ancha que ancha

Vena s en el haz de Lisas Elevadas Lisas Ligeramente
las hoj as eleva das

Tamaño de (5) 8-17111111 3.4 · 4 111111 2 -5 (7) mm 2-4 mm
pecíolos

Ángulo de Mayor de 45 o Casi 45 o De 70 - 80 o Mayor de 45 ~

divergencia de
Ven as 2as en hojas

Pel os Iascicul ados Ausentes Presen tes Ausente s Ausentes
/cn hojas maduras

Tiempo de Bianual Anual Anual Anual
madur ación del
fruto

Distri bución Sier ra Madre Sierr a Madre dc l Centroa mérica Veracruz, México
Oriental. Méxic o Sur . México

axilares de 5 - 8 mm de largo, glabros o puberulentos con dos flores y
ocasionalmente una tercera atrofiada, estigmas lineares con el ápice ligeramente
ensanchado. Frutos de maduración bianual, solitarios o mas frecuentemente dos
sobre un pedúnculo de 5.7 - 8 mm de largo y de 2.1 - 3 mm de grueso; copas con
form a infundibuliforme, margen erecto, de 7.6-10 mm de ancho, de 3 - 6.7 mm
de profundidad y de 6.3 - 9.6 mm de alto, escamas triangulares. lisas con pelos
cortos adpresos y canos; bellota de form a ovada, de 14 -1 9 mm de largo y 8.6 - 9.6
mm de grueso, incluida 1/3 de su longitud total en la copa (Fig. 1).

Hábitat. Los individuos de esta especie se local izan en el bosque de pino-encino,
bosque de encino y bosque mesófil o de montaña, asociados a Liquidambar, Quercus
aJJinis, Q. POlY11101pha, Ostrya virginiana, Cornus excelsa, Eugeniaxalapensisy Carpinus.

Distribución. Se conoce de México, se desarrolla en la Sierra Madre Oriental en
altitudes de 800 a 1600 m sn111, en los estados de Nuevo León, San Luis Potosí,
Tarnaulipas, Querétaro y Veracruz (Fig. 2).
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Fig. l . QUC1"ClIJ [unnatiucuulosn Mullen A, ram illa con hojas, flores femeninas y frutos inmaduros
(S. Cartujano P. 68 7); B, ycma (S. Canujan » P. ó87); C. Co pa y bellota (L. Vil/en, L. Lorenzo y
M. Muñi: S.II. ); O, llores ma sculinas (:\J . N/'/' & K. '¡(¡ylor 2ó233); E, flores femeninas (M. Nee
& K. Tayior 26233) .
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Datos fenológicos. Florece en abril y fruct ifica durante oc tu b re . E n a lgu nas cole cta s

es posible observar la presenci a de h oj a s d e dos a ños, lo cual se hace evidente

debido a que éstas se localizan sobre la s r amillas que fu eron pro ducidas en la
p enúltima temporada de creci m iento.

Materialexaminado. MÉXtCO. HWALGO. Mpi o . Chapulhuacán : l m i NE of Puerto d el Zopilote,
3 % mi SW of Chapulhuacán, A. May Nah 551 (MEXU); Puerto Oscuro, L. Gonuilez. Q. 1651
(ENCB). NUEVO LEÓN: Mpio. De Villa Santiago: Cañon Guajuco above Villa Santiago, Mulla
1342 (isotipo: MEXU). QUERÉTARO. Mpio: Landa de Matamoros: El Pemochc , S. Cartujano P.
SOl (FCME); La Yesca, 3 km al S de Río Verdito, S. Cartujano P. 6 79, 683,684 Y 68 7 (FCME).

., SAN LUIS POTOSí. Mp io. Xil itla : 3 km al N de Xiiitla , Rzedoioski 7248 (MEXU); S km al N de
Soledad de Zaragoza, Rzedouiski 718 7 (ENCB); 5 km al NW de Tlamaya, Rzedoioski 7250
(MEXU). Mpio. Tarnazunchale: entre Tarn án y San Francisco, Rzedouiski 11083 (ENCB).
TAMAULlPAS. Mpio. Hidalgo: S km al SE de Puerto Purificación en el camino a Co nrado ,
Castillo, F. Gonuilez M. 17162 (MEXU). VERJ\CRUZ. Mpio. jalapa.jalapa, Charles L. S11Iith 1783
(MEXU); Mpio. Orizaba. Cerro San Cristóba l, 1: Miranda 48 63 (MEXU); Mpi o . J ilotepcc:
Esquilón, carr.Jalapa-Naolinco,j. Doral/tes, M. Acosln, A. Calles)' H:' Marque: 1761 (MEXU); El
Esquilón , M. G. ZolaB. 42 9, 65 9, 415 (MEXU); 3 km N E oí'jilotepcc on roa d ro Naolinco , M.
Nee & K. Taslor 26233 (XAL) ; Mpi o . Xalapa: Parquejavier Clavije ro, L. Villers. L. LorenzoyM.
Muñ iz s.n. (FCME).
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